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ABREVIACIONES Y SÍMBOLOS
i
ABREVIACIONES, SÍMBOLOS Y UNIDADESHS = Hemiepífita(s) Secundaria(s)
Rasgos Hidráulicos
Kh = Conductividad Hidráulica (kg m-1MPa -1 s-1)
Ks = Conductividad Específica (kg s-1 MPa-1 m-2)
Kht = Conductividad Hidráulica total (kg m-1MPa -1 s-1)  = 1/ Req Inverso de la resistenciaequivalente
Kst= Conductividad Específica total (kg s-1 MPa-1 m-2)
LSCt = Conductividad Específica total de la Hoja (kg s-1 MPa-1 m-2)
Hvt= Valor Huber total (m1 m-1)
Rasgos MorfológicosDcc= Diámetro con corteza (m)Dsc = Diámetro sin corteza (m)Aw = Área de la sección transversal (sin corteza) (m2)ATrw = Área total de la sección transversal de las raíces (m2)AFt = Área foliar total (m2)Abr = Altura del brote de la raíz (m)
1INTRODUCCIÓN GENERALLas hemiepífitas secundarias (HS) son elementos característicos de los bosques tropicales. Éstasestán representadas por aproximadamente 700 a 1000 especies pertenecientes principalmente alas familias Araceae, Marcgraviaceae y Cyclanthaceae (Croat 1988, Williams-Linera & Lawton1995). Las HS se caracterizan  por utilizar una planta hospedera o forófita para su soporteestructural y así ascender verticalmente hacia zonas más altas del bosq-ue (Lüttge 1997). Éstasplantas germinan en el suelo y sus tallos comienzan la búsqueda del hospedero por escototropismo(Strong & Ray 1975) o al azar (Balcázar-Vargas et al 2012) dependiendo de la especie. Una vez hanencontrado un hospedero, las hemiepífitas secundarias se aferran a éste por medio de pequeñasraíces de anclaje, posteriormente brotan de su tallo ortotrópico raíces aéreas absorbentes (bejucos)que garantizan el suministro y transporte de agua y nutrientes a la planta, ya que su tallo principalpierde en algunas de las especies conexión directa con el suelo (Putz & Holbrook 1986, Croat 1988).En el caso de la especies del género Heteropsis estas nunca pierden conexión con el suelo por mediode sus raíces (Balcázar-Vargas 2013, Figura 1).
Figura 1: Ciclo de vida de las especies de Heteropsis: (A) semilla en el suelo del bosque. (B) semilla germinando.
(C) Plántula buscando un hospedero para treparse. (D) Brote de la primera raíz absorbente anclada al suelo,
después de treparse al hospedero. (E) El tallo pierde conexión con el suelo. (F y G) La hemiepífita crece y comienza
a ser reproductiva. La parte baja del tallo senesce paulatinamente con las raíces más bajas. Ilustración de M.P.
Balcázar Vargas tomada de Balcázar-Vargas et al (2012).
Es importante aclarar que históricamente el término HS ha sido agrupado de forma errónea pordistintos autores como especies semejantes y comparables con las epífitas verdaderas y/ohemiepífitas primarias, las cuales se caracterizan por no tener durante toda o una parte de su vidaórganos que las conecten directamente con el suelo de los bosques (Zotz 2013). Por el contrario lasHS y en particular el Yare (Heteropsis spp), objeto de estudio de la presente investigación, no pierde
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conexión por medio de sus raíces con el suelo en ninguna de las etapas de su ciclo de vida. Paraevitar confusiones sobre el termino HS, esté trabajo se basa en la definición sensu estricta deltérmino utilizado por Putz & Holbrook (1986) el cual es homologó al término “nomadic vines” o“enredaderas nómadas” propuesto por Moffett (2000) y enfatizado por Zotz (2013) para ladenominación de este tipo de plantas.Los bejucos o raíces absorbentes de algunas especies de HS son utilizados en la Amazonia para laelaboración de amarres para construcción de casas y malokas, artesanías y diferentes artefactos dela cultura material indígena (Balcázar & van Andel 2005). La cosecha de los bejucos es un factor quepodría estar limitando la absorción y transporte de agua y nutrientes en estas especies (Hoffman1997, Plowden 2003), ya que si todos sus bejucos son cosechados la planta muere (Balcázar & vanAndel 2005). Debido a la cosecha intensiva en algunos lugares de la Amazonia Colombiana, López yCárdenas (2000) han considerado que algunas de las especies de del género Heteropsis seencuentren en algún grado de amenaza.Varios estudios han tratado de determinar los efectos de la cosecha de bejucos a nivel del individuo(Hoffman 1997, Plowden 2003), sin embargo estos han realizado experimentos de cosecha sintener en cuenta las características funcionales que indiquen la capacidad de transporte de agua quela planta perdería al ser cosechado sus bejucos. Un estudio en Monstera acuminata indica que lacapacidad de transporte de agua de las raíces aéreas de las HS aumenta en las raíces con mayordiámetro (López-Portillo et al 2000).Observaciones previas de la especie Heteropsis spp sugierenque a medida que las raíces brotan en zonas más altas del tallo principal su grosor aumenta. Loanterior permite plantearnos que las diferencias en diámetro que tengan las raíces de un individuode una HS puede estar jugando un papel igual o más importante en la capacidad de transporte deagua que el número de raíces que un individuo pueda tener.El presente trabajo presenta dos capítulos que mejoran nuestro entendimiento sobre la capacidadde transporte de agua que tienen las raíces aéreas absorbentes en hemiepífitas secundarias a partirde la evaluación de algunos rasgos morfológicos e hidráulicos.El primer capítulo “Caracterización de los rasgos hidráulicos y morfológicos de las raíces
aéreas absorbentes de hemiepífitas secundarias, Caso de estudio Heteropsis spp.”, aborda lasposibles variaciones en forma y función que presentan las diferentes raíces aéreas dentro de unindividuo, las diferencias intra-específicas en individuos adultos con diferente número de raíces, ylas diferencias inter-específicas entre tres especies del genero Heteropsis (Kunt).Este capítulo evalúa la capacidad de transporte de agua de las raíces aéreas de tres especies delgénero Heteropsis, a partir de la medición de la conductividad hidráulica (Kh, kg m s-1 MPa-1) y laconductividad específica (Ks, kg s-1 MPa-1 m-2), parámetros fundamentales que representan lamayor o menor facilidad con que el tejido conductor deja pasar el agua por unidad de áreatransversal, permitiendo caracterizar la capacidad de transporte de agua del tejido conductor(Tyree & Ewers 1991). La Kh y la Ks han sido utilizados como los rasgos funcionales que permitenevaluar la resistencia al paso del flujo agua de las raíces aéreas absorbentes de algunas especies de
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HS (López-Portillo et al 2000) y, son considerados como indicadores de la eficiencia en eltransporte hídrico (eficiencia hidráulica) de larga distancia de los órganos en la planta (Brodribb &Feild 2000, Meinzer 2003, Bond et al. 2007).Todos los autores que han evaluado el efecto de cosecha han asumido que el porcentaje o flujo realde agua que transporta cada raíz de un individuo es el mismo (ver: Romero 1994; Hoffman 1997;Duringan 1998; Powdlen 2002; Balcázar-Vargas 2013). Los resultados del primer capítulo indicanque la capacidad de transporte de agua depende en gran medida del diámetro de la raíz, la cual seencuentra asociada a la altura a la cual brota de su tallo principal.El segundo capítulo “Participación en la capacidad de transporte de agua de las raíces aéreas
absorbente de dos especies útiles de Heteropsis spp (Kunt) de la Amazonía colombiana”, nacecon el objetivo de explicar las implicaciones que puede tener la evaluación de los efectos de lacosecha de los bejucos del Yare sin tener en cuenta los rasgos morfológicos y funcionales evaluadosen el primer capítulo, exponiendo finalmente que esto puede ser considerado uno de los factoresque ha ayudado a que estos trabajos presenten grandes diferencias entre sí y una alta variabilidaden los resultados alcanzados.
4CAPÍTULO I
Caracterización de los rasgos hidráulicos y morfológicos de las raíces aéreas
absorbentes de hemiepífitas secundarias. Caso de estudio Heteropsis spp.Autores: Turriago J. D., Balcázar-Vargas M.P, Patiño S. (q.p.d.)
RESUMENLa arquitectura hidráulica del tallo de las hemiepífitas secundarias exhibe un incremento deldiámetro y la eficiencia hidráulica del tallo en sentido acropétalo. Al ser adultas, las plantaspresentan diferente número de raíces aéreas absorbentes que brotan directamente del talloortotrópico a distintas alturas. Se estudió cómo estas raíces responden morfológica yfuncionalmente al cambio en la altura del brote en un individuo y cuáles son las diferencias a nivelinter específico de algunos rasgos morfológicos e hidráulicos de las raíces de tres especiessimpátricas del género Heteropsis. Por último, se evaluó la relación entre el número de raíces sobrelos rasgos hidráulicos totales de las raíces. Los resultados sugieren que a medida que las raícesabsorbentes brotan más altas, tienen mayores diámetros lo que incrementa su conductividadhidráulica (Kh) y conductividad específica (Ks). Adicionalmente se observó que las especies de (sub-)dosel H. flexuosa y H. macrophylla presentaron un mayor grosor y eficiencia hidráulica encomparación con la de sotobosque, H. oblongifolia. Finalmente, se encontró que el número de raíces“por si sola” no explicó adecuadamente el aumento en la eficiencia hidráulica total de las raícesaéreas absorbentes.
Palabras claves: Hemiepífitas secundarias (HS), Heteropsis, rasgos hidráulicos, eficiencia hidráulica,
raíces aéreas absorbentes.
INTRODUCCIÓNLas hemiepífitas secundarias (HS) son elementos característicos de los bosques tropicales(Williams-Linera & Lawton 1995), compuestos aproximadamente por 700 a 1000 especies de lasfamilias Araceae, Marcgraviaceae y Cyclanthaceae (Croat 1988, Williams-Linera & Lawton 1995).Las HS germinan en el suelo y posteriormente “buscan” por escototropismo (Strong & Ray 1975) oal azar (Balcázar-Vargas et al 2012) apoyo en otras plantas (hospedero o forófito) que les servirácomo soporte estructural para alcanzar el sotobosque o el (sub-)dosel del bosque (Williams-Linera& Lawton 1995). Cuando la plántula encuentra el hospedero, el tallo de la HS produce raíces deanclaje que la adhieren al tronco del forófito (Croat 1988), posteriormente brota una raíz aérea
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absorbente y dependiendo de la especie, el tallo principal puede perder o no la conexión directa conel suelo (Putz & Holbrook 1986, Croat 1988, Balcázar-Vargas et al 2012).A medida que la HS produce más ramas ortotrópicas (ramas que crecen en sentido vertical y que ensu conjunto conforman el tallo principal) y plagiotrópicas (que crecen en sentido perpendicular deltallo principal), la planta continua su acenso por el hospedero ganando en altura y longitud(Balcázar-Vargas 2013). Al incrementar la longitud y la altura de la planta, van brotando nuevasraíces aéreas absorbentes generalmente de las zonas más altas del tallo principal (López-Portillo etal 2000).En las especies que el tallo principal pierde conexión directa con el suelo, como en Heteropsis spp(Balcázar-Vargas et al 2012), las raíces aéreas absorbentes se encuentran conectados al suelogarantizando la absorción de agua y nutrientes (zona subterránea) y el transporte del flujo de aguahasta las zonas del tallo donde se insertan (zona aérea) (Putz & Holbrook 1986). Por lo anterior,estas HS no pueden ser homologables en su ciclo de vida de las epífitas verdaderas y lashemiepífitas primarias, las cuales durante toda o una parte de su vida no presentan una unión conel suelo del bosque (Zotz 2013). Como lo reporta Zotz (2013) y para evitar confusiones con eltérmino HS como ha ocurrido históricamente por diferentes autores, este trabajo se basa en ladefinición sensu stricto del término HS utilizado por Putz & Holbrook (1986) el cual es homologó altérmino “nomadic vines” propuesto por Moffett (2000) y destacado por Zotz (2013), para ladenominación de este tipo de plantas que a diferencia de las hemiepífitas primarias y las epífitasverdaderas germinan en el suelo y no en sobre un hospedero.Estudios en diferentes especies de HS de la familia Araceae, muestran que el desarrollo de nuevosbrotes presentan cambios graduales (alomorfismo) o abruptos (metamorfismo) en forma y tamañodel tallo, ramas plagiotrópicas y hojas en sentido apical (Ray 1987, 1990). Como resultado eldiámetro del tallo presenta un incremento acropétalo, originando que el tallo de los individuosadultos sea más delgado en la zona inferior y se vaya engrosando hacia la zona superior (López-Portillo et al 2000). Observaciones personales en diferentes HS del genero Heteropsis indican que amayor altura, la raíz que brota del tallo es más gruesa, sugiriendo que el desarrollo de nuevas raícestambién puede responder a los cambios morfológicos del desarrollo de nuevos segmentosregistrados para plantas trepadoras tropicales (Ray 1987, 1990; Zotz & Hietz 2011).Asociado al aumento acropétalo del diámetro, López-Portillo et al (2000) encontraron unincremento de la conductividad hidráulica (Kh, kg m s-1 MPa-1), la conductividad específica (Ks, kg s-1 MPa-1 m-2), la conductividad específica de la hoja (LSC, kg s-1 MPa-1 m-2) y el valor Huber (Hv, m1 m-1) en los segmentos superiores del tallo de Monstera acuminata. La Kh y Ks son rasgos funcionalesque describen la mayor o menor facilidad (eficiencia) con que el tejido conductor de los diferentesórganos (raíces, tallo o ramas, etc.) deja pasar el agua a través de la planta (capacidad de transportede agua), los cuales se encuentran estrechamente relacionado con la morfología, estructura ynúmero de los vasos conductores (Brodribb & Feild 2000, Meinzer 2003, Bond et al. 2007),mientras que el LSC y Hv relacionan la facilidad al paso del agua y el área del tejido conductor con el
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área foliar que alimentan un segmento de un órgano en particular de la planta (Machado & Tyree1994, Tyree & Zimmermann 2002, Gil-Pelegrin et al 2005).Diferentes estudios en plantas de diferentes tipos de vida incluyendo las HS, sugieren una estrecharelación entre el área y/o diámetro de la estela (diámetro del tejido conductor) de tallos, ramas yraíces, con la capacidad de transporte de agua y la anatomía de los vasos conductores; en estosestudios se demostró, que el incremento en el diámetro y/o área de las raíces, tallos o ramasconlleva a un aumentó en la Kh, Ks y SLC (Chen et al 1970, Patiño et al 1995, Zotz et al 1997, López-Portillo et al 2000, Cruiziat et al 2002, Tyree & Zimmermann 2002).Los resultados en M. acuminata sugieren que en las HS las raíces aéreas absorbentes son altamenteespecializadas y eficientes en el transporte de agua en comparación con otros órganos de la mismaplanta y de otros tipos de vida como árboles, arbustos, entre otros (López-Portillo et al 2000). Enesta especie se encontró que al comparar segmentos de tallo y raíces de igual grosor, la Kh y la Ks delos tallos es menor, demostrando una mayor eficiencia hidráulica de las raíces (López-Portillo et al2000). Adicionalmente, las raíces aéreas absorbentes de M. acuminata presentaron valores másaltos en los rasgos hidráulicos (Kh y Ks) en comparación con los tallos de angiospermas y valoressimilares a los tallos de lianas (Lopez-Portillo et al 2000). Las lianas también usan los hospederoscomo soporte y presentan los rangos más altos para la Kh y Ks encontrados para especies tropicales(Ewers et al 1989, Ewers & Fisher 1991).López-Portillo et al (2000) sugieren que la alta eficiencia hidráulica encontrada en las raíces aéreasabsorbentes de las HS, está asociada a la dependencia de un hospedero. En comparación con otrostipos de vida, los tallos de las plantas trepadoras como las lianas limitan la asignación de biomasapara la rigidez y soporte de los órganos y la invierten en otras funciones como la extensión apical delos órganos (Darwin, 1867, Putz 1984, Bell et al. 1988, Ewers et al 1989, Ewers & Fisher 1991, denDubbelden & Verburg 1996). En consecuencia los vasos conductores de tallos tienden a ser másanchos y largos en comparación con los de árboles y arbustos, favoreciendo un incremento de la Kh,y la Ks (López-Portillo et al 2000). En resumen, las raíces de las HS se caracterizan por su granflexibilidad, un tejido conductor poco lignificado y, mayores longitudes y diámetros máximos de losvasos en comparación con los tallos de la misma especie (López-Portillo et al 2000).Los resultados de López-Portillo et al (2000) indican que la zona más alta del tallo presenta unmayor eficiencia en el transporte de agua, a partir de lo anterior este trabajo plantea la hipótesisque las raíces que brotan en zonas más altas no solo deben responder a los cambios morfológicosdel desarrollo de nuevos segmentos, sino también a un cambio en los rasgos funcionales(hidráulicos) del tallo. Teniendo en cuenta el modelo de la unidad de tubería, el cual considera unaplanta como un conjunto de unidades independientes, donde cada sección (unidad) de hoja o talloestá comunicada a una sección (unidad) de la raíz de igual área por un tubo de diámetro uniforme(Shinozaki et al 1964), se esperaría que las raíces de las HS deben presentar unas característicasmorfológica e hidráulicamente acordes con la zona del tallo donde brotan. Es decir, las raíces que
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brotan en zonas más altas deben presenten un mayor diámetro y eficiencia hidráulica paramantener un mayor transporte de agua.López-Portillo et al (2000) exponen que el posible incremento teórico en la eficiencia en eltransporte de agua de un individuo se garantizaría con la aparición de un mayor número de raíces.En este sentido individuos con más número de raíces deberían presentar una mayor capacidad detransporte total de agua de sus raíces (Kht, Kst y LSCt). La estrecha relación encontrada entre el áreay/o diámetro de tallos y raíces con la Kh, Ks y LSC para diferentes especies (Chen et al 1970, Patiñoet al 1995, Zotz et al 1997, López-Portillo et al 2000, Cruiziat et al 2002, Tyree & Zimmermann2002) se reflejaría en que los individuos con mayor número de raíces deberían presentar lasmayores áreas totales de la sección transversal de las raíces (ATrw = sumatoria de las áreas de todaslas raíces de un individuo). De cumplirse el supuesto planteado, en el cual se espera encontrar unincremento en diámetro y en eficiencia hidráulica de las raíces en función del incrementoacropétalo del tallo, el aumento en ATrw y los rasgos hidráulicos totales también estaríacondicionado por la altura de las raíces. Por lo tanto se esperaría encontrar que el incremento en elATrw fuera el rasgo que mejor explique el incremento teórico en la capacidad de transporte de aguade las raíces de un individuo en comparación con el número de raíces ancladas.Partiendo de la arquitectura hidráulica del tallo descrita por López-Portillo et al (2000) y con elobjetivo de determinar la capacidad de transporte de agua que brindan las raíces de las HS y,teniendo en cuenta que los individuos de las tres especies escogidas presentan diferencias en laaltura reproductiva, altura máxima y características morfológicas en el tallo (Balcázar-Vargas2013), este estudio planteó las siguientes preguntas: 1) ¿Qué diferencias existen en los rasgosmorfológicos e hidráulicos evaluados entre las especies?, 2) ¿Cómo varían los rasgos morfológicos(diámetro sin corteza) e hidráulicos (Kh y Ks) de las raíces aéreas absorbentes dependiendo de laaltura a la cual brotan? y 3), Entre el ATrw y el número de raíces ¿cuál es el rasgo que mejor serelaciona con la eficiencia hidráulica total (Kht, Kst, LSCt y Hvt) de las raíces aéreas absorbentes? Losresultados aquí expuestos proporcionan conocimientos básicos sobre la eficiencia hidráulica de lasraíces aéreas absorbentes y ahondan sobre los cambios en la eficiencia hidráulica absoluta y total anivel inter e intraespecífico.
MÉTODOS
Área de estudio.El trabajo de campo fue llevado a cabo en la estación biológica el Zafire (Galeano et al 2013)ubicada en inmediaciones de la reserva forestal del río Calderón sobre el escudo Guyanés a 24.7 Kmde distancia de Leticia (Amazonas - Colombia), en dirección norte por la línea limítrofe entre Brasily Colombia (Figura 1).
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Figura 1:Mapa de ubicación de la Estación Biológica el Zafire.
Selección de las especies y los individuos.Se estudiaron tres especies simpátricas del género Heteropsis (Araceae): H. flexuosa (Kunth) G.S.
Bunting, H. macrophylla A.C. Sm y H. oblongifolia (Kunth), presentan diferencias en las alturasmáximas de colonización en el árbol hospedero cuando son adultas (Balcázar-Vargas et al 2012). H.
flexuosa y H. macrophylla son especies de subdosel y dosel respectivamente y H. oblongifolia es unaespecie típica del sotobosque (Balcázar-Vargas 2013). También estas especies difieren en la altura ala cual comienzan a reproducirse: H. macrophylla y H. flexuosa producen inflorescencias a alturas ≥
CAPÍTULO I
9
10 m, mientras que H. oblongifolia ≥ 1.5 m (Balcázar-Vargas et al 2012.). Este género se escogiópara el estudio debido a que las raíces aéreas absorbentes se utilizan en toda la cuenca amazónicapara la construcción de viviendas, cestería, trampas y muebles, representando una fuenteimportante de ingresos económicos para muchas comunidades de indígenas y colonos de la regiónAmazónica (e.g., Wallace & Ferreira 2000, Balcázar-Vargas & van Andel 2005, Rodrigues-Ferreira &Bentes-Gama 2005).Se seleccionaron 89 individuos adultos, 30 de H. flexuosa, 29 de H. macrophylla y 30 de H.
oblongifolia, de una muestra de individuos identificados y muestreados por Balcázar-Vargas en2007 (Balcázar-Vargas 2013). Para escoger la submuestra se tuvo en cuenta que los individuosfueran adultos, de acuerdo a las alturas de reproducción para las tres especies descritas porBalcázar-Vargas et al (2012), la seguridad para escalar los hospederos de estos individuos(Específicamente para H. flexuosa y H. macrophylla) y la facilidad para poder observarlos. Losindividuos que se encontraban en hospederos con una alta presencia de epifitas, hemiepífitas ylianas fueron descartados. A pesar que el número de las raíces ancladas en este estudio no fue unfactor que se tuvo en cuenta en el momento de la selección, los individuos caracterizadospresentaron entre una y cuatro raíces aéreas.
Caracterización Morfológica de los individuos y las raíces aéreas absorbentes.La caracterización de los parámetros morfológicos se realizó escalando el árbol hospedero o loscontiguos a este con un escalador experto de la zona, las técnicas utilizadas fueron la pecuña(instrumento artesanal que consta de una soga que se fija a los pies y evita que el escalador seresbalé) y los pretales. Raíces que brotaban a alturas menores a los 4 metros se midieron ycaracterizaron con la ayuda de una escalera.En campo se midieron y cuantificaron los siguientes parámetros a los individuos de Heteropsis: 1)Altura superior e inferior del tallo ortotrópico (m), 2) longitud del tallo (m), diámetro superior einferior del tallo (mm), y 3) número de hojas y ramas plagiotrópicas y ortotrópicas totales. Para lasraíces aéreas absorbentes se midió y anotó: 1) el número y la posición de la cual brotan (de la másalta a la más baja), 2) el estado de madurez a partir de la clasificación de Balcázar-Vargas 2006, quedivide las raíces en: bejucos descendiendo (no han llegado y/o anclado al suelo), maduro biches ymaduros, teniéndose en cuenta aspectos de color, presencia de musgo y líquenes en la corteza, elsonido que producen al doblarlos un poco y la experiencia del sabedor local. No se tuvieron encuenta las raíces que van descendiendo, ya que se asumió que estas raíces aun no transportan agua.3) La altura del brote de la raíz (Abr) (m) y la longitud de la raíz, 4) el diámetro (mm) de la partesuperior (zona donde brota del tallo), media, inferior (a un centímetro de altura donde la raíz seentierra al suelo) y a un metro de longitud por encima del suelo (Figura 2).
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Figura 2: Rasgos morfológicos tomados en los individuos del género Heteropsis. Figura del corte transversal dela raíz modificado de Hoffman (1997)
La medición de estos parámetros se realizó en 2 etapas, la primera en el mes de abril de 2011, en lacual se escogieron y se midieron el 50% de los individuos y, la segunda en los meses de septiembre-octubre del mismo año donde se terminó la caracterización.
Rasgos hidráulicos de las raíces aéreas absorbentes.Se caracterizaron 188 raíces aéreas absorbentes ancladas al suelo de los 89 individuosmuestreados en campo (H. flexuosa =67, H. macrophylla= 64 y H. oblongifolia = 57 raíces). A partirde la Abr, se colectaron una a tres raíces por individuo (5 a 6 individuos por especie) que tuvieramás de una raíz, hasta colectar 12 raíces por especie. El corte de cada raíz se realizó en la zonasuperior a 1 cm después del brote y en la zona inferior a unos 20 cm aprox. encima del lugar dondela raíz entra al suelo. Inmediatamente las raíces se enrollaron y guardaron en bolsas plásticas,sellándolas y llevándolas al Laboratorio de Semillas y Productos Naturales de la UniversidadNacional de Colombia sede Amazonia. Las 12 raíces utilizadas para determinar los rasgoshidráulicos de la especie H. oblongifolia se obtuvieron de 5 individuos distintos a los 30caracterizados en campo y marcados por Balcázar-Vargas et al (2012).En el laboratorio las raíces se marcaron cada 10 cm desde la parte superior hasta la inferior, cadasegmento de 10 cm se cortó bajo agua para evitar la entrada de aire y tensiones en los conductos
Dsc
Corte transversal de laraíz.
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del xilema, adicionalmente los segmentos se sumergieron en agua destilada por una hora paraablandar y poder quitar la corteza y se guardaron en una nevera a 5 ºC.De cada raíz se escogieron y midieron 18 segmentos de 10 cm, 6 de la zona superior, 6 de la zonamedia y 6 de la zona inferior de la raíz, para un total de 216 segmentos por especie. Se escogieronlos segmentos más rectos, sin nudos y sin ningún tipo de daño, como fisuras o perforaciones queimpidieran el flujo normal del agua. Adicionalmente a cada segmento se le midió de la zonasuperior e inferior el diámetro con corteza (Dcc) y sin corteza (Dsc) y se calculó el área de la seccióntransversal sin corteza ( ) asumiendo que las raíces tienen una superficie circular utilizando eldiámetro sin corteza promedio (promedio entre el diámetro inferior y superior del segmento).La conductividad hidráulica (Kh) se determinó para cada uno de los 18 segmentos por el método deSperry et al (1988). Para el experimento se adaptó el “medidor del flujo a alta presión” HPFM (HighPressure Flow Meter, Dynamax Inc.) para que cumpliera la función de acumulador y regulador depresión y poder utilizar los acoples del equipo para conectar los segmentos. Antes de medir la Kh, sefiltró agua a 0.22 µm acidificada con ácido clorhídrico (HCl) a una concentración de 3%, el aguaacidificada fue para inhibir el crecimiento de microbios sobre las paredes interiores de la tubería, elcual pudiera ser la causa de la obstrucción del xilema (Sperry et al 1988), se colocaron tarros deplástico con algodón para recoger las gotas de agua que fluían a través del segmento conectado y semidió el incremento en peso del tarro cada 5 minutos hasta que el peso por unidad de tiempo igualfuera constante o “volumen real” de agua por unidad de tiempo que se movía por el segmento(Sperry et al 1988).Los resultados de la Kh y la Ks de los segmentos de las 36 raíces, se relacionaron con el Dscobteniendo ecuaciones de regresión simple entre las variables mencionadas para cada especie.Para el cálculo de la Kh se aplicó la ecuación planteada en Fernández y Gyenge (2010) (Ecuación 1),donde el F =∆V /∆t es la tasa de flujo volumétrico a través del segmento, ∆l la longitud del segmentode la raíz, y ∆P la diferencia de presión que se aplicó. El cálculo del Ks se determinó a partir de ladivisión entre la y el área de la sección transversal de la raíz ( ) (Ecuación 2) (Machado &Tyree 1994; Tyree & Zimmermann 2002).
(∆ /∆ ) = = ∆ /∆ (Ecuación 1)= / (Ecuación 2)
Rasgos hidráulicos totales de raíces del individuo.Antes de calcular los rasgos hidráulicos totales, se determinó la Kh de las raíces inventariadas encampo y que no fueron procesadas en laboratorio, utilizando las regresiones alométricas halladasentre la Kh y el Dsc (Ver Modelo 2 en análisis de datos).La conductividad hidráulica total (Kht) de las raíces aéreas absorbentes de un individuo fuedeterminada como la sumatoria de la Kh de cada una de las raíces que el individuo poseía. Paradeterminar esta ecuación se partió de la teoría análoga al flujo de la electricidad que se describe en
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la ley del Ohm´s y que es la base teórica para entender las reglas que gobiernan el transporte deagua (Larcher 2003 pg 244). López-Portillo et al (2000) plantea que la resistencia al paso del agua(1/ Kh) es menor en los tallos que en las raíces, por tal razón para que el inverso de la resistenciaequivalente (Req), que equivale a la Kht del tallo, fuera menor a la sumatoria de las resistencias decada raíz se planteó la Ecuación 3, donde Kh1 es la conductividad hidráulica de la raíz 1, Kh2 de la raíz2 y Khn de la raíz n del individuo, y r1 es la resistencia de la raíz 1, r2 de la raíz 2 y rn resistencia de laraíz n del individuo.= + + = = + + (Ecuación 3)Las ecuaciones de la conductividad específica total (Kst) (Ecuación 4), conductividad específica totalde la hoja (LSCt) (Ecuación 5) y el Valor Huber total ( vt) (Ecuación 6) de las raíces por individuo, sebasaron en las ecuaciones planteadas para la arquitectura hidráulica (Machado & Tyree 1994;Tyree & Zimmermann 2002), siendo el el área total de la sección transversal de las raíces (∑del de todas las raíces que tiene un individuo) y, el el área foliar total del individuo.Para determinar el se colectó de la sección apical (50 cm) de la rama plagiotrópica superior (3 a5 hojas) de cada uno de los 30 individuos por especie, posteriormente se escaneó las hojas sinpeciolo en el laboratorio. El cálculo del área foliar se hizo con las opciones del programa Image J(http://rsbweb.nih.gov/ij/), obteniendo un estimativo del área foliar media por individuo y porrama. Para poder estimar el área foliar total del individuo, se utilizó el número total de hojascontabilizadas en campo y el valor del área foliar promedio y por rama de cada individuo.= / (Ecuación 4)= / (Ecuación 5)= / (Ecuación 6)Es importante aclarar que no se determinó la sección específica de hojas que alimentaba cada raíz,debido a que hubiera sido necesario realizar una metodología de tinción que ocasionaría la muertede los individuos. Por lo tanto el valor Huber (Hv) y la conductividad específica de la hoja (LSC) solose hallaron por individuo, es decir la capacidad de transporte de agua y el tejido conductor de todaslas raíces sobre el total de área foliar del individuo estudiado.
Análisis de datos
Diferencias de los rasgos morfológicos y funcionales de las raíces entre las especies.Para determinar las diferencias existentes entre algunos rasgos morfológicos de los individuos, serealizó un ANOVA para cada parámetro y posteriormente se aplicó el Test de Tukey para identificarlas familias de agrupación (FD). Finalmente con la intención de eliminar el efecto del Dsc sobre losrasgos hidráulicos por raíz (Kh y Ks) y el ATrw en los rasgos hidráulicos totales de las raíces (Kht, Kst,
LSCt y Hvt) la comparación entre las especies se realizó a partir del test de comparación de lasmedias (ANCOVA) y el posterior Test de Tukey, considerando un nivel de significancia estadística= 0.001 (Zertuche et al 2011). Las variables Kht, LSCt y Hvt fueron transformadas para obtener la
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normalidad de los datos dependiendo de la asimetría que presentaban siguiendo las pautas de laescalera de transformación de Tukey (Guisande et al 2011)
Relación entre el diámetro sin corteza y la altura del brote de la raíz.Se realizaron regresiones simples para determinar la relación entre el diámetro sin corteza (Dsc) yla altura del brote de la raíz para cada especie, para este análisis se consideró un nivel designificancia estadística = 0.05.
Modelación considerando la conductividad hidráulica (K h) y la conductividad
específica (K s) como respuesta del diámetro.Para analizar la relación entre el Dsc versus los rasgos hidráulicos Kh y Ks para cada una de las tresespecies se analizaron modelos de regresión alométricos y gráficos de dispersión de puntos Log-log(Modelo 1 y 2), los cuales permiten evaluar de mejor forma las constantes γ y β para predecir losrasgos hidráulicos a partir de las leyes Hagen-Poissule (Tyree & Zemmermman 2002 pg 147-148).En los modelos planteados y representan la conductividad hidráulica y la conductividadespecífica para la especie = 1,2,3 respectivamente; y los y representan los parámetrosdesconocidos del modelo de regresión para cada especie; no se consideró un parámetro para elintercepto debido a la naturaleza de los datos.= + ( ( )) (Modelo 1)= + ( ( )) (Modelo 2)
Regresiones considerando los rasgos morfológicos diámetro sin corteza (D sc) y altura
del brote de la raíz.Para poder apreciar los efectos de los rasgos morfológicos diámetro sin corteza (Dsc) y altura delbrote de la raíz en conjunto sobre la Kh y la Ks, se analizaron modelos de regresión que incluyen losrasgos morfológicos y la interacción entre ambos (Modelos 3 y 4). Laconductividad hidráulica y la conductividad específica para la especie = 1,2,3; ’s representan losparámetros desconocidos del modelo de regresión. Dsc el diámetro sin corteza, Abr la altura del brote de la raízy Dsc*Abr la interacción entre los dos rasgos morfológicos. Posteriormente se comprobó el supuesto denormalidad para los residuales a partir de la prueba Shapiro-Wilk.= ( ) + ( ) + ( ∗ ) (Modelo 3)= ( ) + ( ) + ( ∗ ) (Modelo 4)
Diferencia entre individuos con diferente número de raíces por especie y su relación
con los rasgos hidráulicos.Para observar si existían diferencias entre individuos con diferente número de raíces de una mismaespecie sobre para cada uno de los rasgos hidráulicos, se aplicó la prueba no paramétrica deKruskal-Wallis considerando un nivel de significancia estadística α = 0.05.
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Para determinar el efecto que tiene el número de raíces sobre los rasgos hidráulicos totales; serealizaron dos modelos de regresión para cada especie. El primero solo contemplo las variablescategóricas “dummy” que representan el número de raíces (Modelo 5, 6, 7 y 8), mientras que elsegundo incluyo el ATrw (Modelo 9, 10, 11 y 12). En los modelos el es la conductividad hidráulicay es la conductividad específica total, la conductividad específica total de las hojas y elvalor Huber total para cada una de las especie. * Nraíces representan.las variables categóricasdependiendo del número de raíces que tiene cada individuo. ’s representan los parámetrosdesconocidos del modelo de regresión y el ATrw el área transversal total de las raíces de unindividuo. Para la elección adecuada del modelo se consideró el criterio de información de Akaike(AIC) (Akaike 1974), el cual es una medida de discordancia entre modelos, de tal manera que eselegido el de menor valor. Posteriormente de realizar las estimaciones bajos los modelos, sedeterminó si los parámetros eran estadísticamente significativos.= ∗ (Modelo 5) = ∗ (Modelo 6)= ∗ (Modelo 7) = ∗ (Modelo 8)= ∗ + ∗ (Modelo 9) = ∗ + ∗ (Modelo 10)= ∗ + ∗ (Modelo 11) = ∗ + ∗ (Modelo 12)
RESULTADOS
Comparación de los rasgos morfológicos e hidráulicos entre las especies.Las especies de (sub-)dosel presentaron los valores promedio más altos y siempre mostrarondiferencias (P ≤ 0.001) para todos los rasgos morfológicos evaluados en comparación con H.
oblongifolia. En H. macrophylla se observó los mayores promedios de la altura superior del tallo y laAbr. Por su parte H. flexuosa presentó los órganos más gruesos (tallos y raíces) y una mayor áreatransversal total de la raíz (Tabla 1).
Tabla 1: Medias, máximos y mínimos de la altura superior del tallo, la altura del brote de la raíz (Abr), diámetro
superior e inferior del tallo, diámetro sin corteza de la raíz (Dsc), área total de las raíces (ATrw) conductividad
hidráulica (Kh) y específica (Ks) por raíz y los rasgos hidráulicos totales: conductividad hidráulica total (Kht),
conductividad específica total (Kst), conductividad específica total de la hoja (LSCt) y valor Huber total (Hvt) de las
raíces aéreas absorbentes de tres especies de Heteropsis. Obsérvense los valores de las medias ± Dest.V. Para todos
los parámetros se encontraron diferencias significativas con un P ≤ 0.001, excepto para el Hvt. Nótese (FD)
familias de datos del test de Tukey, letras iguales no presentan diferencias entre las especies, y letras con * se
realizaron ANCOVAS, co-variable Dsc o ATrw. + y ++ (variable transformada por raíz cuadrada o logaritmo natural
respectivamente).
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Rasgo Especie N Media Mínimo Máximo FD
Altura superior del tallo
(m)
H. flexuosa 30 13.24 ± 3.2 6.47 20.90 B
H. macrophylla 29 18.90 ± 4.1 11.15 28.20 A
H. oblongifolia 30 2.36 ± 1.0 0.95 4.88 C
Altura brote de la raíz (m)
H. flexuosa 65 7.90 ± 3.19 2.80 15.77 B
H. macrophylla 64 13.48 ± 5.14 3.18 23.75 A
H. oblongifolia 53 0.80 ± 0.40 0.22 1.96 C
Diámetro superior del tallo
(m)
H. flexuosa 30 8.9 e-3 ± 2.8 e-3 3.1 e-3 1.7 e-2 A
H. macrophylla 28 7.6 e-3 ± 1.8 e-3 3.0 e-3 1.0 e-2 B
H. oblongifolia 29 3.3 e-3 ± 9.5 e-4 2.0e-3 5.8 e-3 C
Diámetro inferior del tallo
(m)
H. flexuosa 30 8.3 e-3 ± 3.4 e-3 3.1 e-3 1.5 e-2 A
H. macrophylla 29 7.0 e-3 ± 2.6 e-3 2.9 e-3 1.1 e-2 A
H. oblongifolia 28 2.0 e-3 ± 5.5 e-4 1.2 e-3 3.6 e-3 B
Diámetro sin corteza de la
raíz (m)
H. flexuosa 67 3.1e-3  ± 7e-4 1.5e-3 4.7e-3 A
H. macrophylla 64 2.6e-3± 7e-4 1.4e-3 4.1e-3 B
H. oblongifolia 57 1.6 e-3± 2e-4 6.4e-4 1.6e-3 C
Área total transversal de
raíces (m2)
H. flexuosa 29 1.7 e-5 ± 9 e-6 3.0 e-6 4.0 e-5 A
H. macrophylla 29 1.3 e-5 ± 9 e-6 2.0 e-6 3.4 e-5 A
H. oblongifolia 30 2.0 e-6 ± 1 e-6 1.0 e-7 4.0 e-6 B
Kh (Kg m s-1 MPa-1)
H. flexuosa 63 9.5 e-4 ± 5 e-4 1.2e-4 2.1e-3 A*
H. macrophylla 62 5.9 e-4 ± 4e-4 9.3e-5 1.8e-3 A*
H. oblongifolia 56 2.0 e-6 ± 2e-7 0.1e-7 8.0e-6 B*
Ks (Kg s-1 MPa-1 m-2)
H. flexuosa 67 119.06 ± 38.11 56.34 199.94 A*
H. macrophylla 64 91.67 ± 38.81 37.92 190.72 A*
H. oblongifolia 56 2.05 ± 0.90 0.159 4.016 B*
+Kht (Kg m s-1 MPa-1)
H. flexuosa 27 1.90e-03 ± 1.06e-03 1.43e-04 4.11e-03 A*
H. macrophylla 26 1.05e-03± 8.50e-04 1.21e-04 3.22e-03 B*
H. oblonguifolia 30 4.15e-06± 2.90e-06 2.78e-07 1.25e-05 C*
Kst (Kg s-1 MPa-1 m-2)
H. flexuosa 30 1.23e+02± 3.17e+01 5.63e+01 1.86e+02 A*
H. macrophylla 29 9.35e+01± 3.34e+01 4.69e+01 1.70e+02 B*
H. oblonguifolia 30 2.17e+00 ± 8.63e-01 6.00e-01 4.02e+00 C*
++LSCt (Kg s-1 MPa-1 m-2)
H. flexuosa 30 2.12e-03 ± 1.33e-03 4.34e-04 5.23e-03 A*
H. macrophylla 28 1.93e-03 ± 2.19e-03 2.03e-04 8.14e-03 A*
H. oblonguifolia 29 5.25e-05 ± 5.05e-05 2.44e-06 1.77e-04 B*
++Hvt (m m-1)
H. flexuosa 30 1.70e-05 ± 9.67e-06 3.78e-06 4.02e-05 (ns)*H. macrophylla 27 1.72e-05 ± 1.60e-05 3.40e-06 6.23e-05
H. oblonguifolia 30 2.80e-05 ± 2.79e-05 2.61e-06 1.09e-04
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Altura y diámetro de la raíz y relaciones con la eficiencia hidráulica.En las tres especies se encontró un incremento del Dsc a medida que aumentó la Abr (H. flexuosa: F=
43.52, r2= 0.39, P= 0.000; H. macrophylla: F= 66.80, r2= 0.51, P= 0.000; H. oblongifolia: F= 24.13, r2=
0.29, P= 0.000). Las especies de (sub-)dosel exhibieron una mayor incremento y mayores valoresmáximos del Dsc y la Abr que la especie H. oblongifolia. Adicionalmente, se observó que al presentaruna Abr similar la especie H. flexuosa presentó raíces más gruesas que la especie H. macrophylla.(Figura 3).
Figura 3: Relaciones entre el logaritmo de la altura del brote de la raíz (Abr) y el diámetro sin corteza de la raíz
(Dsc) de las tres especies. Círculos negros H. flexuosa; cuadrados blancos H. macrophylla y en rombos H.
oblongifolia. En líneas se muestra la tendencia de la regresión simple para cada especie.
Al aumentar el Dsc en las tres especies, se observó un incremento de la Kh (H. flexuosa: . =4.49, . = 3.01, r2 = 0.96, P ≤ 0.001; H. macrophylla: . = 5.36, . = 3.37, r2 = 0.95, P ≤ 0.001;
H. oblongifolia: . = 4.72, . = 3.48, r2 = 0.99, P ≤ 0.001) y la Ks ( H. flexuosa: . =5.46, . = 1.37, r2 = 0.75, P ≤ 0.001 H. macrophylla: . = 4.59, . = 1.01, r2 = 0.70, P ≤ 0.001,
H. oblongifolia: . = 4.82, . = 1.48, r2 = 0.98, P ≤ 0.001) . El rango de los valores de la Kh y la Ksencontrado para H. oblongifolia, siempre fue más bajo que las magnitudes de valores mínimosencontrados en las especies de (sub-)dosel. Entre H. macrophylla y H. flexuosa se observó que raícescon diámetros similares presentaron valores de Kh y Ks muy próximos (Figura 4), en estos rasgoshidráulicos no se encontraron evidencia de diferencias significativas entre las especies de (sub-)dosel al incluir el Dsc como co-variable (P ≤ 0.001, ver Tabla 1).
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Figura 4: Log del diámetro sin corteza de la raíz (Dsc) versus el log de la conductividad hidráulica (Kh) (gráfica
superior) y el log de la conductividad específica (Ks) (gráfica inferior) de las tres especies. Obsérvese en círculos
negros valores de H. flexuosa; en cuadrados blancos H. macrophylla y en rombos H. oblongifolia...
Al incluir el Dsc y el Abr en un solo análisis, las raíces de las tres especies mostraron un aumento dela Kh y la Ks a medida que incremento su grosor (Dsc) y la interacción entre el Dsc y la Abr. Losresultados de las relaciones encontradas indican que al aumentar la Abr, la raíz fue más eficiente enel transporte de agua solamente cuando esta presentó un incremento en diámetro. Adicionalmentese observó que H. oblongifolia aumentó en menor magnitud la Kh y la Ks en comparación con lasespecies de (sub-)dosel, mientras que H. flexuosa lo hace en mayor proporción (Tabla 2).
Tabla 2 Regresiones entre el diámetro sin corteza, la altura del brote de la raíz y su interacción vs la
conductividad hidráulica (Kh) y la conductividad específica (Ks) de las raíces aéreas absorbentes de tres especies
de Heteropsis. Se muestran las constantes de la regresión, el coeficiente de regresión (r2) y el valor w y valor p del
test de Shapiro-Wilk para determinar normalidad entre residuales y en asterisco (*) significancia estadística (P ≤
0.05) de cada variable independiente incluida en el modelo.
Parámetro Especie Diámetro sin
corteza (Dsc)
Altura del
brote (Abr)
Interacción
(Dsc*Abr) ajustado
Shapiro-Wilk
W p-valor
Kh
(Kg m s-1 MPa-1)
H. flexuosa 3.03e-01* -3.04e-04* 9.66e-02* 0.98 0.96 0.76
H. macrophylla 1.28e-01 -8.92e-05* 3.88e-02* 0.96 0.88 0.09
H. oblongifolia 1.16e-03* -6.41e-06* 6.68e-03* 0.96 0.95 0.57
Ks
(Kg s-1 MPa-1 m-2)
H. flexuosa 27838.96* 3.01 502.39 0.98 0.98 0.97
H. macrophylla 34078.59* -5.136 1752.03* 0.96 0.89 0.13
H. oblongifolia 1395.51* -3.43* 3575.27* 0.95 0.97 0.91
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Número y área transversal de raíces vs la eficiencia hidráulica total.El mayor número de individuos muestreados presentaron entre una a dos raíces dependiendo de laespecie, mientras que el mayor número de raíces muestreadas para el estudio estuvo representadopor individuos con dos y cuatro raíces para H. flexuosa, tres raíces para H. macrophylla y dos raícespara H. oblongifolia.En las tres especies se observó, que a medida que aumentó el número de raíces por planta, aumentóla Kht; sin embargo, solo se encontraron diferencias significativas en la Kht entre individuos con unaraíz y los individuos con 2, 3 y 4 raíces de la especie H. flexuosa (P ≤ 0.001; gl = 3; X2 = 14.95) (Figura5). Las demás variables no presentaron diferencias significativas a nivel intraespecífico. A nivelinterespecífico, las especies (sub-)dosel siempre mostraron diferencias con H. oblongifolia en tresde los cuatro rasgos hidráulicos totales evaluados (P≤ 0.001). H. flexuosa presentó la Kht, la Kst y la
LSCt más alta. El Hvt fue el único rasgo en este estudio que no presentó diferencias entre las especies(Tabla 1).
Figura 5: Intervalos de confianza (IC 95%) de la conductividad hidráulica total (Kht) (a), la conductividad
específica total (Kst) (b), la conductividad especifica total de hojas (LSCt) (c) y el valor Huber total (Hvt) (d) de
individuos adultos con diferentes número de raíces aéreas de tres especies de Heteropsis spp. En cuadrados negros
se muestra el valor medio. Los gráficos de la Kht, Kst y LSCt se muestran en logaritmo en base 10 debido a las
diferencias en magnitud de los valores encontrados entre las especies.
Modelos que solo incluyeron el número de raíces no mostraron relaciones con la Kht y la Kst (P >0.05; r2 < 0.3). Por el contrario, al incluir el ATrw se observó que el aumento de esta variable tienecomo consecuencia un incremento en la Kht (P ≤ 0.001; r2 > 0.90) y la Kst (P ≤ 0.001; r2> 0.69) paralas tres especies (Tabla 3). Las relaciones encontradas indican que el número de raíces por sí sola
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no explican adecuadamente el comportamiento de la Kht y la Kst, y el ATrw es la variable que mejor serelaciona con estos rasgos hidráulicos (ver coeficientes Tabla 3). H. flexuosa es la especie quemostro un mayor incremento en la magnitud la Kht y la Kst al aumentar el ATrw, mientras que H.
oblongifolia lo hace en menor magnitud y proporción.
Tabla 3: Modelo lineal general entre el número de raíces (variables dummy) y el área transversal total de las
raices (ATrw) vs la conductividad hidráulica total (Kht) y conductividad específica total (Kst) de las raíces aéreas
absorbentes de tres especies de Heteropsis spp. Se observan los coeficientes de los modelos y la significancia del
valor P (`****´ ≤ 0.001, `**´≤ 0.01, `*´.≤ 0.05).
Especie ( í ) ( í ) (3 raíces) =
Kht
H. flexusoa -1.07 e-03*** -8.51 e-04*** -4.47 e-04*** -6.27 e-05 2.24 e+02*** 0.99
H. macrophylla -4.11 e-04** -6.19 e-04** -3.70 e-04** -2.92 e-04** 1.79 e+02*** 0.95
H. oblongifolia -3.17 e-06*** -2.51 e-06 -1.41 e-06 4.68 e+00*** 0.96
Kst
H. flexusoa 9.06 e+01*** -3.25 e+01*** -2.59 e+01*** -8.75 e+00 3.30 e+06*** 0.70
H. macrophylla 6.57 e+01*** -3.74 e+01*** -2.56 e+01*** -1.43 e+01** 4.48 e+06*** 0.78
H. oblongifolia 1.59 e-01 -1.41 e+00*** -8.39 e-01*** 1.43 e+06*** 0.75
DISCUSIÓN
Eficiencia hidráulica inter e intraespecífica de las raíces aéreas del género Heteropsis.Se encontró a nivel interespecífico que las especies que presentaron los órganos más gruesos(tallos y raíces) y los mayores valores en los rasgos hidráulicos de las raíces, son las que alcanzanlas mayores alturas ((sub-)dosel); estos resultados fueron significativamente diferentes en laespecie de sotobosque, H. oblongifolia.A nivel intraespecífico se evidenció que raíces que brotan a mayor altura, son más gruesas ypresentan mayores valores de Kh y Ks. Es decir, se halló que para Heteropsis las raíces de especies de(sub-)dosel son más gruesas e hidráulicamente más eficientes, al igual que las raíces más altas deun individuo. Estudios en plantas de distintos tipos de vida han reportado, que órganos másgruesos dentro de las especies y órganos con similares características anatómicas y con mayoresdiámetros entre especies, tienen una mayor eficiencia hidráulica debido al aumento del diámetro ynúmero de los vasos conductores (Chen et al 1970; Patiño et al 1995; Zotz et al 1997; López-Portilloet al 2000; Cruiziat et al 2002; Tyree y Zimmermann 2002; Gil Pelegrín et al 2005). La Ley de HagenPoiseuille establece que el incremento en diámetro (d) de un solo conducto (vaso) aumenta la Kh enuna proporción de d4. Por lo tanto un tejido que presente mayor número de vasos, los cualesgeneralmente son más anchos, inevitablemente aumentan la conductancia del órgano de manera
CAPÍTULO I
20
exponencial (Tyree & Zimmermann 2002). La pendiente (β) encontrada por otros autores para lasecuaciones alométricas del Kh de diversas especies es mayor a 2 pero más baja que cinco (Tyree &Zimmermann 2002). En las raíces de Heteropsis se encontró pendientes entre 3.01 a 3.48, siendomás bajo que el incremento exponencial teórico esperado por la ley de Hagen Poiseulle, pero másalto que las encontradas en géneros arbóreos como Schefflera, Acer y Thuja (Tyree & Zimmermann2002).A nivel intraespecífico, nosotros planteamos que debido a que las raíces son órganos que brotandirectamente del tallo principal, el incremento acropétalo en diámetro y eficiencia hidráulica deltallo registrado por López-Portillo et al (2000) en M. acuminata, influencia un incremento en eltamaño de los órganos que emergen a mayor altura. Otros estudios reportaron un aumento en eltamaño de los segmentos del tallo, la forma de las hojas y los entrenudos en sentido apical dediferentes plantas trepadoras de la familia Araceae (Ray 1992). Adicionalmente, la teoría de ladistribución de los vasos conductores planteada en el modelo de tubería, sugiere que los segmentosy los nuevos vasos que se originan de un órgano, deben presentar la misma capacidad de transportede agua del órgano original (Shinozaki et al 1964), sugiriéndonos que el aumento en diámetro delas raíces aéreas en un individuo, debe ser entendida como una respuesta funcional dada por unajuste morfológico, que mantiene el incremento acropétalo de la eficiencia hidráulica del tallo quese da en HS. Este mismo ajuste morfológico y funcional se debe dar entre las especies. Debido a que
H. macrophylla y H. flexuosa presentan un tallo más grueso y teóricamente más eficiente, las raícesque dé el brotan deben mantener una mayor eficiencia hidráulica. Al incluir en los modelos el Dsc yAbr para explicar la Kh y Ks, se encontró una relación positiva y un mayor influencia del Dsc y lainteracción de ambas variables, a diferencia de la Abr que por “sí sola” no lo presento. Lo anteriorindica que el aumento en altura sin un incremento en grosor, no aumentaría la eficiencia hidráulicade la raíz. La estrecha relación entre la anatomía, el diámetro y la eficiencia hidráulica (Machado yTyree 1994; López-Portillo et al 2000; Tyree & Zimmermann 2002) explican los resultadosencontrados con el Dsc. Sin embargo, como existe una interdependencia entre la altura y el diámetrodebido a la arquitectura hidráulica del tallo (López-Portillo et al 2000) y al modelo de crecimientoalométrico reportado en HS (Ray 1992), es razonable haber encontrado un incremento de laeficiencia hidráulica asociado al aumento de ambos rasgos morfológicos.Ahora, ¿Cuál es la “razón  ecofisiológica” para que el tallo de las HS presente un incremento ensentido acropétalo, y adicionalmente las raíces más altas de un individuo y las raíces de las especiesmás altas deban ser más gruesas e hidráulicamente más eficientes? Entre especies, lasconsecuencias ecofisiológicas que tiene las diferencias en tamaño y la altura que alcanzan lashemiepífitas y “vines” en la estructura vertical del bosque, han sido discutidas y definidas pordiversos autores como rasgos adaptativos que se relacionan con la sobrevivencia, crecimiento,arquitectura hidráulica y adquisición de nutrientes y carbono (Halbroock & Putz 1996a; Patiño et al1999; Zotz & Hietz 2001; Pfaff 2002; López-Portillo et al 2000). A nivel intraespecífico, se sugiereque los cambios alomórficos o metamórficos en el tamaño y/o forma de los órganos de las HS,corresponden a cambios ontogénicos que no están dirigidos por estímulos ambientales (Ray 1990;
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Lee & Richards 1991; Zotz et al 2011), los cuales, se consideran como una posible "estrategiaadaptativa" que permite a la planta hacerle frente a condiciones ambientales heterogéneas (Lloyd,1984 en Zotz et al 2011).La luz es uno de los factores que favorece el incremento de las tasas fotosintéticas y la pérdida deagua por traspiración (Lambers et al 1998; Sánchez-Díaz y Aguirreola 2001; Larcher 2003). En losbosques tropicales, la luz favorece la radiación fotosintéticamente activa (RFA), la cual disminuyegradualmente desde las partes más altas hacia las más bajas, en algunos casos menos del 2% de laRFA que se encuentra encima del dosel, alcanza el suelo (Valladares et al 2002). Cuando los estomasde la planta se encuentran abiertos, el aumento de la radiación incrementa la densidad del flujofotosintético (PFD) aumentando la transpiración (Larcher 2003). Partiendo de lo anterior,sugerimos que el mayor grosor  y eficiencia hidráulica de las raíces encontrado para H. flexuosa y H.
macrophylla, y el aumento del diámetro de las raíces al brotar de zonas  más altas de un individuo,puede ser entendido como un rasgo adaptativo que permite a estas especies responderadecuadamente a los requerimientos hídricos y fotosintéticos que se presentan al encontrarse enuna zona con un mayor exposición de luz. Se ha reportado que H. macrophylla y H flexuosa alencontrarse en zonas más altas de la selva tropical presentan mayores valores en la exposición deluz en comparación con H. oblongifolia, y que la exposición de la copa (mayor luz) se relacionapositivamente con  la altura superior que alcanzan los individuos de cada una de estas tres especies(Balcázar-Vargas et al 2013). Estas ideas ya han sido planteada entre especies de hemiepífitasprimarias, donde se propone que los patrones encontrados en la Kh responden a las necesidadestranspirativas de estas plantas (Zotz et al 1994; Patiño et al 1995; Zotz et al 1997), así mismo anivel intraespecífico se ha sugerido en plantas trepadoras, que el aumento acropétalo de losórganos está ligado con el aumento gradual de la luz que se da hacia las zonas más altas del bosque(Ray 1992; Zotz et al 2011). Los valores encontrados de la Kh y Ks de las raíces de H. flexuosa y H.
macrophylla, estuvieron dentro de los rangos reportados para especies con una alta eficienciahidráulica como las raíces de M. acuminata (López-Portillo et al 2000), tallos de angioespermas ytallos de lianas tropicales (Tyree & Ewers 1996). Por el contrario H. oblongifolia mostró unaeficiencia hidráulica más baja y comparable con los valores mínimos reportados para tallos y raícesde los diámetros más delgados evaluados en otras hemiepífitas (Patiño et al 1995; Tyree & Ewers1996; López-Portillo et al 2000; Tyree & Zimmermann 2002).Sumado al factor luz, otro factor que puede influenciar el potencial fotosintético y transpirativo dela planta, es el aumento en el área foliar y el área foliar total (Larcher 2003; Sánchez-Díaz yAguirreola 2001). Diferentes trabajos indican que los individuos más altos de HS tienen hojas conmayor área y una mayor área foliar total. Por ejemplo: los modelos alométricos y morfométricospropuestos por Ray (1992) muestran que una hoja que se produce en zonas más altas del tallo,presenta una mayor superficie. Las tendencias en el LSC y el Hv en M. acuminata encontradas porLópez-Portillo et al (2000), sugieren que el incremento acropétalo del tallo conlleva un aumento enel área foliar total de la planta y, Balcázar-Vargas et al (2013) reportaron para Heteropsis spp una
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relación positiva del tamaño de las hojas con la altura del tallo principal y un aumento de ramasplagiotrópicas, órgano donde se producen principalmente las hojas de la planta.No obstante, los resultados encontrados en este estudió pueden ser contradictorios con la teoría deseguridad y eficiencia hidráulica, la cual propone que al aumentar la eficiencia (mayor Kh, Ks y LSC),la seguridad hidráulica de la planta disminuye, ya que la hace más propensa a sufrir eventos decavitación y embolismo (falla hidráulica), que en casos extremos pueden conducir a su muerte(Martinez-Vilalta y Piñol 2003). En este sentido H. macrophylla y H. flexuosa al presentar raíces conuna alta eficiencia hidráulica, podrían comprometer su sobrevivencia. Sin embargo, las tasas desobrevivencia reportadas por Balcázar-Vargas (2013) para las tres especies de Heteropsis spp enestado adulto (≥95%), sugieren que independientemente de la eficiencia, este género presentamecanismos adecuados para controlar las excesivas pérdidas por transpiración y/o tensiones sobrela columna de agua.El primer mecanismo puede obedecer a que H. macrophylla y H. flexuosa se caracterizan porpresentar hojas más gruesas y suculentas (Gentry 1984) y con mayor contenido relativo de agua(Turriago datos sin publicar) que H. oblongifolia. En distintas plantas incluyendo hemiepífitas, se haencontrado que una mayor área específica (SLA), suculencia y contenido relativo de agua de lashojas, ayudan a disminuir la perdida de agua por transpiración (Holbrook y Putz 1996a; Lüttge1997; Pfaff 2002) y las tensiones sobre la columna de agua (Tyree y Zimmermann 2002; GilPelegrín et al 2005). La morfología foliar, también puede ser un factor que nos ayude a entenderporque en este estudio H. macrophylla presentó alturas superiores del tallo y de la Abr más altas ydiferentemente significativas que H. flexuosa. Heteropsis macrophylla al presenta hojas más gruesas(suculentas), las cuales alcanzan potenciales hídricos y contenidos relativos de agua más bajos que
H. flexuosa (Turriago et al sin publicar), puede permitir que esta especie alcancé en algunos casos elestrato emergente del bosque. En hemiepífitas primarias y epifitas facultativas, diferentes autoressugieren que las características foliares mencionadas se relacionan con la posibilidad deencontrarlas en zonas más altas del bosque (Putz & Mooney 1991; Zotz et al 1994; Holbrook y Putz1996a; Holbrook y Putz 1996b; Pfaff 2002). Asociado a la morfología foliar sugerimos, que ladisminución del diámetro de los órganos y la eficiencia hidráulica de las raíces que se observó en H.
macrophylla en comparación con H. flexuosa, permite controlar a esta especie mayores tensionessobre la columna de agua, las cuales deben darse al estar ubicadas a mayor altura y exposición deluz. Balcázar-Vargas (2013) ha reportado alturas de hasta 35 m para H. macrophylla, mientras quelos registros máximos de H. flexuosa fueron de 25 m. López-Portillo et al (2000) sugieren que laarquitectura hidráulica de las HS no está preparada para sobrevivir en ambientes con una altaexposición de la luz. Aunque esta idea se cumple para la mayoría de especies de las HS, lascaracterísticas morfológicas y funcionales de las raíces y las hojas que presenta H. macrophyllapueden indicarnos que esta hipótesis no es generalizada, existiendo especies de HS que presentenuna mayor tolerancia a luz por lo menos en su etapa adulta.Otro mecanismo que puede influir en mantener una adecuada seguridad hidráulica es la presión deraíz, el cual es considerado uno de los más efectivos para restablecer las tensiones y la ruptura de la
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columna de agua de la planta (Fisher et al 1997). López-Portillo et al (2000) encontraron en una HS(M. acuminata) de la familia Araceae, la mayor presión de raíz registrada para plantas tropicales.Sumado a los anteriores mecanismos, también se ha propuesto que los tres tipos de clonación quese da en las tres especies de Heteropsis spp puede evitar la muerte de la planta por una fallahidráulica (Balcázar-Vargas 2013). Nosotros sugerimos, que la clonación más que un mecanismo decontrol de la transpiración (área foliar) o restitución (presión de raíz), es un mecanismo de “fuga”,el cual puede permitir que los nuevos individuos que se producen, sobrevivan a tensiones de lacolumna de agua y/o eventos de cavitación o embolismo que no han podido ser controlados orestituidos. Adicionalmente, pensamos que la clonación es un mecanismo que puede restaura losgradientes teóricos de presión necesarios (Ver: Nobel 1983; Monteith & Unsworth 1995), evitandola constricción hidráulica (secamiento y muerte) del vástago inferior, la cual puede potencialmenteletal para las HS (López-Portillo et al 2000).Finalmente, es importante aclarar, que los resultados de la eficiencia hidráulica como rasgoadaptativo se deben exclusivamente al diámetro que alcanzan las raíces en cada especie. Al quitar elefecto del diámetro y/o área, las raíces de H. macrophylla y H. flexuosa no presentan diferencias enla Kh y la Ks, lo que nos sugiere que en el caso de encontrarse raíces con el mismo diámetro de cadaespecie tendrían la misma eficiencia hidráulica. Sumado a esto, este estudio no encontró diferenciasen el Hvt entre las especies, indicando que independientemente de la especie y su posición en laestructura vertical del bosque, las raíces que brotan, alimentan la misma área foliar de hojascuando tienen igual diámetro o área. Es decir, las especies más altas no presentan raíces máseficientes hidráulicamente en el sentido estricto de la palabra, lo que presentan son raíces másgruesas las cuales favorecen una mayor eficiencia hidráulica.
¿Es el número de raíces un factor que incrementa la eficiencia hidráulica?No se encontró relaciones de los rasgos hidráulicos totales con él número de raíces quepresentaban los individuos, lo que sugiere que el número de raíces es un factor “secundario” en elincremento de la eficiencia hidráulica total. Por el contrario, el ATrw si presentó una relaciónpositiva y significativa con los rasgos hidráulicos totales. Como ya se ha mencionado,  la intrínsecarelación que existe entre el área o diámetro, la anatomía del tejido conductor y la eficienciahidráulica (Ver: Ley de Hagen Poiseuille en Tyree & Zimmermann 2002), explica porque elincremento en el área total de las raíces fue en este estudio, el rasgo morfológico que se relacionócon el aumento de la eficiencia hidráulica total. Aunque un mayor número de raícesinevitablemente aumentarían el área del tejido conductor de las raíces en un individuo, no esnecesariamente el único factor que garantizaría una mayor área. El incremento en sentidoacropétalo del tallo de las raíces aéreas encontrado en este estudio, también puede jugar un papelimportante para que se presente una mayor área total de raíces, sin la necesidad que se produzcanuna gran cantidad de estas. López-Portillo et al (2000) expresa como regla general que para poderalcanzar un entorno de luz más alto, las plantas trepadoras al ir escalando desde una zona conmayor sombra producen órganos más gruesos, un tallo hidráulicamente más eficiente en las zonas
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superior y un mayor número de nuevas raíces aéreas (López-Portillo et al 2000). Nuestrosresultados permiten ajustar este planteamiento, sugiriendo que no es el número de raíces la quepermite a la planta alcanzar mayor altura, sino un área transversal adecuada de raíces que permitasostener mayores requerimientos de luz y la mayor eficiencia hidráulica del tallo.
CONCLUSIONESEn este estudio se encontró para Heteropsis que las raíces de especies de (sub-)dosel son másgruesas e hidráulicamente más eficientes, al igual que las raíces que brotan a mayores alturas deltallo en un individuo. Nosotros sugerimos, que este patrón es uno de los rasgos adaptativos quepermite sostener mayores demandas fotosintéticas y transpirativas a nivel inter e intraespecífico, alencontrarse en posiciones más altas del bosque. Adicionalmente, encontramos que entre el númeroy el área transversal total de las raíces, el segundo fue el rasgo que presentó una mejor relación conel comportamiento de los rasgos hidráulicos totales, sugiriendo que el número de raíces es unfactor “secundario” en el aumento de la eficiencia hidráulica.
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CAPITULO II
Participación en la capacidad de transporte de agua de las raíces aéreas absorbente de dos
especies útiles de Heteropsis spp (Kunt) de la Amazonia colombiana.Autores: Turriago J. D., Balcázar-Vargas M.P, Patiño S. (q.p.d.)
RESUMENLas raíces aéreas absorbentes del genero Heteropsis son cosechados en la amazonia para laelaboración de diferentes artefactos de la cultura material indígena. Nosotros estudiamos elporcentaje en la conductividad hidráulica total (%Kht) que tienen las raíces absorbentes, teniendoen cuanta la posición según la altura del brote de la raíz (Abr) que tiene cada una y el número deraíces en un individuo. Los resultados mostraron diferencias en el %Kht entre las raíces de unindividuo, indicando que al brotar de posiciones más altas presentan un mayor %Kht. También seobservó, que al aumentar el número de raíces, el %Kht tiende a disminuir y distribuirse de formamás uniforme entre las raíces que posee la planta. Estos resultados demuestran, que es un errorasumir, que el agua que transporta cada una de las raíces de un individuo de Heteropsis spp es igual,como se ha hecho en los experimentos de cosecha realizados por otros autores. Finalmente seproponen cuatro clases del %Kht (muy alta (≥ 75%), alta (≥50 y<75%), media (≥25 y <50%) y baja(< 25%), sugiriéndose que se deben realizar cosechas de una o dos raíces que en su conjuntotengan un %Kht < al 50 en un individuo, y que una buena estrategia de cosecha, es aprovechar lasraíces las raíces más altas en individuos con el mayor número de raíces, ya que esta puede ser lamedida intermedia para obtener bejucos que presenten las características comerciales adecuadas,obteniendo un %Kht < al 50.
INTRODUCCIÓNLas raíces aéreas absorbentes (bejucos) de algunas especies de hemiepífitas secundarias (HS) y enparticular del género Heteropsis son cosechados en la Amazonia para la elaboración de amarrespara la construcción de viviendas, diferentes artefactos de la cultura material indígena y algunasartesanías (Knab-Vispo et al 2003; Balcázar y van Andel 2005). Debido a que la función deabsorción y transporte de agua y nutrientes depende exclusivamente de estos órganos (Williams-Linera y Lawton 1995, Balcázar-Vargas et al 2012), la cosecha de los bejucos es considerada comoun factor que limita la sobrevivencia y crecimiento de estas especies (Hoffman 1997; Plowden2001, Plowden et al 2003).Los bejucos de las HS se consideran como órganos altamente eficientes en el transporte de agua,debido a que presentan una alta conductividad hidráulica (Kh, kg m s-1 MPa-1) en comparación con
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los tallos y raíces de otros ciclos de vida como árboles, arbustos, entre otros (López-Portillo et al2000; Capítulo I). Adicionalmente se ha reportado un incremento de la Kh de las raíces aéreas de lasHS a medida que incrementa su diámetro (Dsc) (López-Portillo et al 2000), el cual tiende a ser másgrueso cuando la raíz brota a una mayor altura (Abr) del tallo principal (Capítulo I). Se sugiere queel incremento de la Kh debido al aumento en diámetro de las raíces más altas dentro de unindividuo, se da gracias a que las HS presentan un aumento en el tamaño (diámetro) de los órganosen sentido apical o acropétalo (Ray 1990; López-Portillo et al 2000; Capítulo I), lo cual conlleva aincrementar el número, longitud y diámetro máximo de los vasos conductores que conforman eltejido de la raíz (López-Portillo et al 2000). Si las raíces que tiene un individuo de Heteropsis spptienen diferencias en la eficiencia hidráulica, se puede esperar que cada una de estas aportendistintos volúmenes de agua al individuo.Actualmente se han realizado diferentes estudios para determinar el efecto de la cosecha de losbejucos sobre Heteropsis spp y otras especies de HS que también presentan raíces útiles (Ver:Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Baluarte y Castillo 2001; Plowden 2001; Plowden etal 2003; Rivera 2008). Sin embargo los resultados alcanzados por estos autores hace difícil plantearrecomendaciones para el aprovechamiento sostenible de estas especies. Al comparar diferentesestudios es posible encontrar altas variaciones de los resultados dentro y entre las investigacionesaun cuando se han aplicado similares porcentajes y métodos de cosecha. Por ejemplo, para
Heteropsis spp Duringan (1998) encontró mortalidades de los individuos del 15% después de losdos meses de ser cortadas todas las raíces comerciales, posteriormente esta mortalidad aumento enun 46% después del año de realizada la cosecha, no obstante en este estudio la mortalidad varióentre un 17-83% dependiendo del sitio. Por su parte Hoffman (1997) encontró tasas de mortalidaddel 17% de las raíces cortadas, al realizar cosechas con intensidades del 30% de los bejucos porárbol hospedero. Plowden et al (2003) al aplicar un tipo de cosecha similar al de Hoffman (1997),encontraron un 63% de mortalidad de las raíces por árbol hospedero. Otros estudios sugieren quela tasa máxima de cosecha no puede superar el corte del 25% de las raíces aéreas en individuosadultos sin causar un alto efecto sobre las poblaciones (Balcázar-Vargas en prep); o los individuos(Rivera 2008), sin embargo hay experimentos que indican que al ser cortado el 50% de las raícesmuy raramente se observan señales de estrés en las plantas (Hoffman 1997).Las diferencias sobre el efecto observado entre y dentro de los anteriores estudios pueden debersea varios factores: 1) Balcázar-Vargas (en prep) y Rivera (2008) realizaron cosechas de formatradicional, la cual consiste en alar el bejuco desde el suelo. Otros experimentos han optado porrealizar la cosecha cortando la raíz con tijeras, disminuyendo el efecto negativo sobre el individuo(Baluarte y Castillo Torres 2001). 2) Plowden (2001) expone que sus diferencias en los porcentajesde mortalidad, en comparación por los encontrados por Hoffman (1997), se deben a que el primerocosechó al principio de la época de lluvias mientras el segundo lo hizo a mediados del mes máslluvioso. 3) Plowden (2001), Hofman (1997) y Casas (2005) al realizar sus estudios escogieroncomo unidad de muestreo las raíces aéreas cosechadas por árbol hospedero. Teniendo en cuentaque un mismo árbol hospedero puede ser habitado por más de un individuo de la misma especie
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(Balcázar-Vargas 2013) es difícil establecer si el efecto evaluado por estos autores ocurrió sobreuno o varios individuos y 4), algunos estudios evaluaron el efecto de la cosecha sobre el individuo(Romero 1994; Duringan 1998), mientras que otros lo evaluaron directamente sobre la raíz aérea(Hoffman 1997; Plowden et al 2003).Este trabajo argumenta que otro factor que puede haber incidido a que se presente una altavariación en los resultados dentro y entre las investigaciones, se debe a que el criterio de cosechaque asumieron los autores dependía del porcentaje de raíces cortadas, lo cual, conllevó a asumir deforma errónea que el porcentaje teórico de agua que transporta cada raíz de un individuo es igual(Ver: Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008). Por ejemplo, siun individuo tiene tres raíces, al cosecharle cualquiera de las raíces se le estaría quitando el 33.3 %del agua que transportan o si tiene cuatro se le quitaría un 25%. Si el efecto sobre la planta (gradode estrés) que se quiere medir se basa en las limitación en la absorción y transporte de agua ynutrientes que pueda traer la cosecha de los bejucos (Hoffman 1997; Plowden 2001), losexperimentos deberían tener en cuenta, además del número o porcentaje cosechado de raíces, losrasgos morfológicos y/o funcionales que determinan la capacidad de transporte de agua que tienecada raíz (por ejemplo: anatomía, diámetro, Kh, entre otros).Sabiendo que la eficiencia hidráulica de las raíces más gruesas y altas de un individuo de Heteropsis
spp es mayor (Capítulo I), nos preguntamos, ¿Cuál es la contribución (en porcentaje = %Kht) de cadauna de las raíces que tiene un individuo, sobre la conductividad hidráulica total de todas sus raíces(%Kht = 100%) en dos especies útiles del género Heteropsis?, esperando encontrar que lacontribución de la raíz que brota del tallo ortotrópico a una mayor altura, siempre tendrá unporcentaje más alto de Kht que las raíces que brotan a una menor altura; a diferencia de los otrosautores, que han asumido que la contribución de cada una de las raíces de un individuo con dosraíces es del 50%, de un individuo con tres raíces es del 33.3% y de un individuo con cuatro es de25%.Hasta donde sabemos ningún estudio en Heteropsis spp u otras HS con raíces aéreas útiles, hanevaluado el porcentaje en la eficiencia hidráulica total que presentan o que podrían perder estasplantas al cosecharse uno o más de sus bejucos. De cumplirse los supuestos esperados, elporcentaje teórico de la eficiencia hidráulica total que se le quitaría a la planta al cosecharle unaraíz que brota de posiciones más altas del tallo principal sería mayor. Adicionalmente en esteestudio evaluamos si existían rangos significativamente diferentes del Dsc y la Abr de cuatro clasesdel %Kht (muy alta (≥ 75%), alta (≥50 y<75%), media (≥25 y <50%) y baja (< 25%)), con laintención de identificar diámetros y/o alturas mínimas de cosecha de las raíces que puedan tenerun menor impacto teórico, y poder discutir algunas recomendaciones para el manejo sostenible dela cosecha de uno o dos bejucos de Heteropsis spp.
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MÉTODOS
Área de estudioEl área se encuentra ubicada en la Estación Biológica el Zafire en inmediaciones de la reservaforestal del río Calderón sobre el escudo Guyanés a 24.7 Km de distancia de Leticia (Amazonas-Colombia), en dirección norte por la línea limítrofe entre Brasil y Colombia (Figura 1 Cap I, Figura 1Cap II). Esta zona denominada trapecio amazónico presenta altos niveles de precipitación mediaanual, alrededor de los 3000 mm a 4000 mm (Goulding et al 2003), cuyos menores períodos deprecipitación se dan entre junio y septiembre (Jiménez et al 2008). El estudio se realizó sobrebosques de tierra firme con una elevación promedio de 100 msnm (Galeano et al 2013).
Figura 1: Imagen satelital Estación Biológica el Zafire. Imagen satelital modificada de www.datadoors.net, URL
Imagen: http://search.kosmosnimki.ru/QuickLookImage.ashx?id=2013071715002041603031603844_002,fecha:
16-09-2013.
Descripción del género y las especies.El género Heteropsis (Araceae) son hemiepífitas secundarias (HS) y una de las más representativasde este tipo de vida (Meyer y Zotz 2004). Heteropsis está compuesto por 17 especies de distribuciónneotropical y se encuentra entre los 30 a 1000 msnm (Soares et al 2009). Las HS germinan en elsuelo y buscan un árbol hospedero para su sostén, específicamente para el género Heteropsis, unavez encuentran un hospedero en el cual se trepan, se producen del tallo raíces aéreas absorbentes ysu tallo principal pierde conexión directa con el suelo y sigue su ascenso hasta alcanzar elsotobosque o dosel, dependiendo de la especie (Putz y Holbrook 1989; Balcázar-Vargas 2013).Las HS tienen dos tipos de raíces, las de anclaje y las aéreas absorbentes; las primeras permiten a laplanta adherirse al tronco del hospedero mientras que las segundas, conocidas como bejucos enalgunas regiones de la Amazonía colombiana (Balcázar y van Andel 2005), se encargan de tomar los
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nutrientes y agua directamente del suelo y transportarlos a las zonas superiores de la planta(Williams-Linera y Lawton. 1995).Las raíces aéreas absorbentes se utilizan en toda la cuenca amazónica para la construcción deviviendas y puentes, elaboración de cestos, trampas y muebles, teniendo un alto potencial comoproducto forestal no maderable y valor económico para la región (Knap-Vispo et al. 2003, Balcázar-Vargas y van Andel 2005). Actualmente se plantea que las especies útiles del género Heteropsispueden estar amenazadas por la sobre explotación de sus bejucos (Cárdenas y López 2000;Balcázar-Vargas 2013).En este estudio se estudiaron dos especies simpátricas del género Heteropsis que habitan enbosques de la Amazonía. Heteropsis flexuosa y H. macrophylla son especies que alcanzangeneralmente posiciones en el sub-dosel o dosel de la estructura vertical del bosque cuando sonadultas, aunque en algunos casos H. macrophylla puede llegar a encontrarse en zonas emergentes(Balcázar-Vargas 2013).
Selección de los individuosSe seleccionaron 59 individuos adultos, 30 de H. flexuosa y 29 de H. macrophylla. La selección serealizó de una muestra de individuos identificados y muestreados por Balcázar-Vargas en 2007(Balcázar-Vargas 2013). Para escoger la submuestra se tuvo en cuenta: 1) que los individuosestuvieran en etapa reproductiva partiendo de las alturas descritas por Balcázar-Vargas et al(2012), 2) la seguridad para escalar los hospederos y 3) la facilidad para poder ser observados. Losindividuos que se encontraban en hospederos con una alta presencia de epifitas, hemiepífitas ylianas fueron descartados. Se debe tener en cuenta que en este estudio solo se evaluaron individuosadultos que presentaban entre una hasta cuatro raíces aéreas absorbentes ancladas al suelo.
Caracterización Morfológica de las raíces absorbentes.La caracterización de los parámetros morfológicos se realizó escalando el árbol hospedero o loscontiguos a este con un escalador experto de la zona, las técnicas utilizadas fueron la pecuña(instrumento artesanal que consta de una soga que se fija a los pies y evita que el escalador seresbalé) y los pretales.Para las raíces aéreas absorbentes se midieron y anotaron los siguientes parámetros: 1) el númerode raíces total por planta. 2) La posición de cada una, siendo cero (0) individuos con solo una raíz,uno (1) la raíz más alta, hasta cuatro (4) la más baja, dependiendo del número de raíces que tiene elindividuo (Figura 2). 3) El estado de madurez a partir de la clasificación maduro biches y maduros(Balcázar-Vargas 2006), la cual fue posible diferenciar por el color, la presencia de musgo ylíquenes en la corteza y la experiencia del sabedor local. En este estudio no se tuvieron en cuentalas raíces que van descendiendo ya que se asumió que estas aun no transportan agua. 4) La alturade donde brota la raíz (m) y la longitud de la raíz absorbente. 5) El diámetro (mm) de la partesuperior (zona donde brota del tallo), media, inferior (a un centímetro de altura donde la raíz seentierra al suelo) y a un metro de longitud por encima del suelo. La medición de estos parámetros
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se realizó en dos etapas, la primera en el mes de abril de 2011, en la cual se escogieron losindividuos y se midieron el 50% de los individuos y la segunda en los meses de septiembre-octubredel mismo año donde se terminó la caracterización.
Figura 2: Categorías de la posición de las raíces aéreas absorbentes dependiendo de la altura y el número de
raíces del individuo. Elaborado por Balcázar-Vargas M.P.
Rasgos hidráulicos de las raíces aéreas absorbentes.De los 59 individuos muestreados, se caracterizaron en campo 131 raíces aéreas absorbentesancladas al suelo (H. flexuosa =67, H. macrophylla= 64). De estas se colectaron 12 raíces aéreas porespecie teniendo como criterios que fueran maduras (debido a que estas son las utilizadas), y que elindividuo tuviera más de una raíz. En total se cortaron raíces de seis individuos de cada especie(entre una hasta tres raíces por individuo). La colecta se realizó cortando cada raíz en la zonasuperior a 1 cm después del brote, y en la zona inferior a unos 20 cm aprox. arriba del lugar dondela raíz penetra el suelo. Inmediatamente las raíces se enrollaron y guardaron en bolsas plásticas,sellándolas y llevándolas en el menor tiempo posible al Laboratorio de Semillas y ProductosNaturales de la Universidad Nacional de Colombia sede Amazonia.En el laboratorio los bejucos se marcaron cada 10 cm desde la parte superior hasta la inferior, cadasegmento de 10 cm se cortó bajo agua para evitar la entrada de aire y tensiones en los conductosdel xilema y se guardaron en la nevera a 5 ºC. Antes de guardarse cada segmento se sumergió enagua destilada por una hora para ablandar y poder quitar la corteza. De cada raíz se escogieron ymidieron 18 segmentos de 10 cm, 6 de la zona superior, 6 de la zona media y 6 de la zona inferiorde la raíz, para un total de 216 segmentos por especie. Se escogieron los segmentos más rectos, sinnudos y sin ningún tipo de daño, como fisuras o perforaciones que impidieran el flujo normal delagua. Adicionalmente a cada segmento se le midió de la zona superior e inferior el diámetro concorteza y sin corteza (Dsc) el cual se asumió como el diámetro axial de la raíz.
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La conductividad hidráulica se determinó para cada uno de los 18 segmentos por el método deSperry et al (1988). Para el experimento se adaptó el “medidor del flujo a alta presión” HPFM (HighPressure Flow Meter, Dynamax Inc.) para que cumpliera la función de acumulador y regulador depresión y poder utilizar los acoples del equipo para conectar los segmentos. Antes de medir la Kh(conductividad hidráulica), se filtró agua a 0.22 µm acidificada con HCl (ácido clorhídrico) a unaconcentración de 3%, el agua acidificada fue para inhibir el crecimiento de microbios sobre lasparedes interiores de la tubería, el cual pudiera ser la causa de la obstrucción del xilema (Sperry etal 1988), se colocaron tarros de plástico con algodón para recoger las gotas de agua que fluían através del segmento conectado y se midió el incremento en peso del tarro cada 5 minutos hasta queel peso por unidad de tiempo igual fuera constante o “volumen real” de agua por unidad de tiempoque se movía por el segmento (Sperry et al 1988).La conductividad hidráulica (Kh) de cada raíz se calculó como el promedio de la Kh encontrada paracada uno de los 18 segmentos (Ecuación 1), donde el F =∆V /∆t es la tasa de flujo volumétrico através del segmento, ∆l la longitud del segmento de la raíz, y ∆P la diferencia de presión que seaplicó (Fernández y Gyenge 2010).(∆ /∆ ) = = ∆ /∆ (Ecuación 1)Finalmente, para poder calcular la Kh teórica de las raíces muestreadas en campo y que no fueronprocesadas en él laboratorio se utilizaron modelos de regresión alométricos y gráficos dedispersión de puntos Log-log entre el Dsc vs Kh sugeridos por Tyree y Zemmermman (2002 pg 147-148) (Ver: Capítulo 1, Modelo 1 y 2).
Conductividad hidráulica total (Kht).Para tener un estimativo de la conductividad hidráulica total (Kht) que las raíces en conjuntobrindan al individuo. Se calculó como la sumatoria de la Kh de cada una de las raíces que elindividuo posee. Para determinar esta ecuación se partió de la teoría análoga del flujo de laelectricidad que se describe en la ley del Ohm´s y que es la base teórica para entender las reglas quegobiernan el transporte de agua (Larcher 2003 pg 244). López-Portillo et al (2000) plantea que laresistencia al paso del agua (1/ Kh) es menor en los tallos que en las raíces, por tal razón para que elinverso de la resistencia equivalente (Req), que equivale a la Kht del tallo, fuera menor a la sumatoriade las resistencias de cada raíz se planteó la Ecuación 2, donde Kh1 es la conductividad hidráulica dela raíz 1, Kh2 de la raíz 2 y Khn de la raíz n del individuo, y r1 es la resistencia de la raíz 1, r2 de la raíz2 y rn resistencia de la raíz n del individuo.= + + = = + + (Ecuación 2)
Participación de cada raíz (%Kht) sobre la capacidad de transporte total de agua de las raíces
aéreas absorbentes.Partiendo de que la Kht hallada para cada individuo, corresponde al 100% de la capacidad detransporte de agua que brindan todas las raíces de un individuo, la participación en el porcentaje de
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cada raíz se determinó con la Ecuación 3. Siendo % Kht el valor en porcentaje (participación) decada raíz, Khn la conductividad hidráulica hallada o calculada para una raíz n del individuo y Kht laconductividad hidráulica total de las raíces del individuo.% = 100 ∗ ⁄ (Ecuación 3)Para determinar la eficiencia hidráulica del agua que presentan dos raíces de un individuo sehicieron 6 categorías, las cuales depende de la diferentes combinaciones posibles que se generan apartir la posición de las raíces dentro de un individuo, dependiendo del número de raíces quepresenta. Las combinaciones halladas fueron: Combinación 1 raíces con posiciones uno y dos,Combinación 2 posiciones uno y tres, Combinación 3 posiciones uno y cuatro, Combinación 4posiciones 2 y 3, Combinación 5 posición 2 y 4 y Combinación 6 posiciones 3 y 4 (Figura 3).
Figura 3: Categorías de las combinaciones de dos raíces aéreas absorbentes dependiendo de la posición de cada
una dentro de un individuo. Elaborado por Balcázar-Vargas M.P.
Se utilizó la Ecuación 4 para hallar el % Kht de dos raíces, siendo el % Kht -dos-raíces el valor enporcentaje (participación) de dos raíces, Khn la conductividad hidráulica para una raíz con posiciónn dentro del individuo, Khm la conductividad hidráulica para una raíz con posición m dentro delindividuo y Kht la conductividad hidráulica total de las raíces del individuo.% í = 100 ∗ ( + )⁄ (Ecuación 4)Finalmente cada raíz se clasificó en cuatro clases dependiendo del % Kht hallado. Las clasesempleadas fueron: 1) %Kht≥ 75, 2) 75<%Kht≥ 50, 3) 50<%Kht≥ 25 y 4) %Kht< 25.
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Análisis de datos
Diferencias en el porcentaje de la conductividad hidráulica total (%Kht) dependiendo
del número de raíces de los individuos y la posición de la raíz.Se realizaron análisis de varianza y covarianza de medias repetidas (Guisande et al 2011) para cadaespecie, comparando el %Kht de una raíz dependiendo de la posición que tenía y el número deraíces del individuo, posteriormente se aplicó el Test de Tukey para determinar entre cualesfamilias de datos se encontraban las diferencias halladas. Los datos cumplieron la naturaleza denormalidad y se trabajó con un nivel de significancia del 0.95 (α ≤ 0.05).
Diferencias en el diámetro sin corteza (D sc) y la altura del brote (Abr) dependiendo de
las clases en el porcentaje de la conductividad hidráulica total (%Kht) de las raíces .Para cada especie, se realizaron análisis no paramétricos de Kruskal-Wallis para identificar siexistían evidencias de diferencias significativas entre el Dsc y la Abr dependiendo de las clases en el
%Kht en la cual se hallaba cada raíz. Posteriormente se realizó un análisis de Mann-Whitney paraidentificar entre cuales clases del %Kht se evidenciaban las diferencias encontradas para el primeranálisis. Se trabajó con un nivel de significancia del 0.99 (α≤ 0.01).
Análisis  gráfico de las clases del porcentaje de la conductividad hidráulica total
(%Kht) dependiendo de la posición, la combinación de dos raíces y el número de raíces
del individuo.Para encontrar las tendencias en las clases del %Kht a partir de las variables categóricas, serealizaron gráficos de contorno para cada especie, la primera relacionando la posición de las raícesy el número de raíces del individuo vs las clases del %Kht, y la segunda relacionando la combinaciónde dos raíces y el número de raíces del individuo vs las clases del %Kht. Los gráficos de contorno serealizaron por el método de interpolación de la distancia, con una potencia de distancia de 12 parapoder observar una mayor ponderación sobre la variación local y no sobre la media general de losdatos. La malla de superficie de interpolación se realizó con la máxima resolución.
RESULTADOS
Diferencias en la participación de la conductividad hidráulica.Se encontraron diferencias en el %Kht entre raíces con distinta posición y/o individuos condiferente número de raíces (H. flexuosa: P ≤ 0.001, F = 86.74. H. macrophylla: P ≤ 0.001, F = 99.58,análisis de varianza y covarianza de medias agrupadas). Al observar individuos con igual númerode raíces, se presentaron diferencias entre las raíces con distinta posición (Test de Tukey: P≤ 0.05).Las raíces con posiciones más altas siempre mostraron un mayor %Kht (Figura 4). También seobservó que al aumentar el número de raíces, se encontraron menores valores en el %Kht. Estosresultados se observaron en las dos especies estudiadas.
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Figura 4: Gráfico de cajas y bigotes del porcentaje de la conductividad hidráulica total de las raíces (%Kht)
dependiendo de la posición de la raíz dentro de un individuo y el número de raíces de los individuos. H. flexuosa
superior, H. macrophylla inferior. Obsérvese las letras de las familias de datos encontrados en el Test de Tukey (P≤
0.05), letras iguales no presentan diferencias significativas.
Categorías de participación en la eficiencia hidráulica de agua de las raícesAunque se encontraron diferencias entre las cuatro categorías del %Kht del Dsc de ambas especies yla Abr de H. flexuosa (P≤ 0.001). Solo la Abr de H. flexuosa, evidencio rangos exclusivos ydiferentemente significativos (α≥ 0.99) de la clase baja, sin embargo es posible encontrar raíces enlas otras clases, con Abr por debajo de los valores máximos de esta clase (Tabla 1). Los resultadossugieren que no es posible establecer diámetros y/o alturas de las raíces que correspondanexclusivamente a una clase del %Kht.
Tabla 1: Valores medios, máximos y mínimos del diámetro sin corteza de las raíces (Dsc) y la altura del brote de la
raíz (Abr) de cuatro clases del porcentaje de la conductividad hidráulica total de las raíces (%Kht). Obsérvese las
letras de las diferencias encontradas en los análisis de Mann-Whitney (P≤ 0.01), letras iguales no presentan
diferencias significativas.
Especie Rasgo Clase %Kht n X (m) ± Dst.Vest Mínimo (m) Máximo (m) Diferencias(Mann-Whitne)
H. flexuosa
Dsc
baja < 25 15 2.54E-03 ± 8.91E-04 1.49E-03 4.80E-03 a
media 25-50 30 3.21E-03 ± 5.27E-04 2.51E-03 4.72E-03 b
alta 50-75 12 3.62E-03 ± 4.81E-04 2.98E-03 4.75E-03 b
muy alta > 75 10 3.16E-03 ± 8.10E-04 1.80E-03 4.61E-03 ab
Abr
baja < 25 15 5.13 ± 2.43 2.80 11.32 a
media 25-50 30 9.22 ± 4.13 5.09 18.90 b
alta 50-75 12 9.06 ± 2.62 5.86 14.60 b
muy alta > 75 10 8.84 ± 2.06 6.03 11.75 b
H. macrophylla Dsc
baja < 25 15 2.20E-03 ± 5.52E-04 1.45E-03 3.28E-03 a
media 25-50 30 2.90E-03 ± 7.47E-04 1.45E-03 4.18E-03 ab
alta 50-75 9 2.69E-03 ± 5.27E-04 1.65E-03 3.30E-03 ab
muy alta > 75 10 2.66E-03 ± 6.50E-04 1.63E-03 3.70E-03 b
CAPÍTULO II
40
Abr
< 25 15 10.49 ± 4.93 3.18 19.02 a25-50 30 14.04 ± 4.51 3.36 19.78 a50-75 9 15.67 ± 5.30 6.10 22.10 a> 75 10 14.34 ± 5.97 7.70 23.75 a
Al analizar una sola raíz por individuo, la clase muy alta (%Kht ≥ 75) estuvo representada por lasraíces únicas y la raíz en posición 1 de un solo individuo con dos raíces de H. flexuosa (%Kht= 78) alcombinar dos raíces, el porcentaje ≥75 se observó en la combinación 0 y 1 en individuos con dos ytres raíces. Cabe aclara que las raíces únicas (individuos con una sola raíz) siempre presentaron un%Kht= 100, al igual que la combinación 0 en individuos con dos raíces. Las demás raíces de posición1 de individuos con dos raíces tuvieron una participación alta del %Kht (< 75). Raíces con posición 1y 2 de individuos con tres y cuatro raíces, y raíces con posiciones 3 y 4 de individuos con una y dosraíces presentaron una participación media, categoría que mostró una mayor superficie encomparación con las otras. La participación baja del %Kht estuvo representada principalmente porlas raíces más bajas de individuos con tres y cuatro raíces (Figura 5 superior). La combinación dedos raíces obtuvo dos casos en la clase baja para H. flexuosa (%Kht= 17.8 y 14). Combinaciones 5 y 6en individuos con cuatro raíces presentaron una participación media. La gran mayoría de casos del%Kht de dos raíces se encontraron en la categoría alta (Figura 5 inferior).
Figura 5: Proyección de superficie que relaciona: 1) el porcentaje de participación de la Kht (% Kht), el número de
raíces aéreas por individuo y la posición de la raíz (parte superior) y 2), él % Kht, el número de raíces ancladas y la
combinación de dos raíces con diferentes posiciones de la planta (parte inferior). H. flexuosa (Izquierda), H.
macrophylla (Derecha). El número de posición de la raíz corresponde: 0 (raíz única = individuos con una sola
raíz), 1 (raíz más alta) hasta 4 (raíz más baja) dependiendo del número de raíces que tenga el individuo. El
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número de combinación depende de la posición que tengan las dos raíces dentro del individuo: 0 (raíces únicas =
individuos con dos raíces), 1 (posición 1 y 2), 2 (Posición 1 y 3), 3 (Posición 1 y 4), 4 (Posición 2 y 3), 5 Posición
(Posición 2 y 4) y 6 (Posición 3 y 4). Obsérvese en la derecha la leyenda de clasificación del %Kht
DISCUSION
Diferencias en la participación de la eficiencia hidráulica total de las raícesNosotros encontramos para todos los casos (individuos con 2, 3 y 4 raíces), que las raíces quebrotan a una mayor altura presentaron valores medios más altos en el %Kht, los cuales puedenllegar a presentar diferencias significativas en individuos con igual número de raíces. En Heteropsisa medida que las raíces brotan a una mayor altura del tallo están van siendo más anchas, lo cualpromueve una menor resistencia al paso del agua (1/Kh) (Capítulo I). Si las raíces que brotan enposiciones más altas (mayor diámetro y altura a la que brota) de la planta tienen una mayoreficiencia hidráulica, y entendemos el movimiento de agua en las plantas como el conjunto deresistencias de un circuito (Ver: López. 2000, Larcher 2003, Gil-Pelegrin et al 2005), es lógico haberencontrado una mayor proporción de la resistencia equivalente en las raíces más altas de unindividuo. En cuanto a las diferencias encontradas del %Kht, nuestros resultados pueden estarindicando al igual que otros estudios, que las variaciones morfológicas de los órganos en unaespecie y/o individuo pueden tener un mayor efecto sobre la eficiencia hidráulica, que lasdiferencias interespecíficas en el género Heteropsis. Por ejemplo, se ha reportado en especiesarbóreas con anatomías similares, mayores diferencias en la Kh de las ramas de una especie, queentre las especies (Tyree y Zimmermann 2001). Los%Kht y las diferencias encontradas, nos indicanque no podemos asumir que cada raíz en las HS tiene la capacidad de transportar el mismovolumen de agua en un individuo, como se ha hecho en otros estudios del genero Heteropsis (Ver:Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008).También se observó que los individuos con mayor número de raíces, exhibieron valores mediosmás bajos del %Kht, indicándonos que en un individuo con mayor número de raíces, aunque siga elmismo patrón en cuanto a la posición (raíces más altas y gruesas presentan un mayor %Kht), elporcentaje de participación de cada raíz tenderá a ser más bajo que las raíces de individuo quepresentan menor número de raíces. Lo anterior puede explicarse al entender el movimiento deagua en las plantas como el conjunto de resistencias en serio o paralelo (circuito) que frenan elavance del agua y limitan su libre tránsito desde el suelo hasta la atmosfera, donde cada órgano esuna resistencia integradora dentro del circuito (Gil-Pelegrin et al 2005; López. 2000). Una imagensimplificada de este modelo, propone que la planta presenta un único valor de resistencia o“resistencia equivalente” (sumatoria de las resistencias en serie y/o paralelo de cada una de laspartes) que regula la entrada de agua (Larcher 2003). En este sentido, la resistencia equivalenteinevitablemente será distribuida en mayores partes en una planta que presenta un mayor númerode raíces, disminuyendo la participación (porcentual) de cada una dentro del modelo. Esto puedeentenderse como una ventaja comparativa que presentan los individuos con mayor número de
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raíces. Como el suministro de agua total (resistencia equivalente) depende de las raíces que tenga elindividuo, la cosecha de una raíz en una planta con menos raíces, implicaría una mayor pérdida delvalor total que presenta la resistencia equivalente.Aunque se encontraron diferencias entre las clases del %Kht, estas no mostraron familias de datosexclusivas en los Dsc de ambas especies y la Abr de H. macrophylla. Solo la Abr de la clase baja (Kht < al25%) de H. flexuosa, mostro una familia de datos diferente y exclusiva; sin embargo, este estudioobservó raíces de las otras clases (media, alta y muy alta), con Abr menores a los valores máximosencontrados para la clase baja de H flexuosa. Estos resultados no nos permiten sugerir diámetrosy/o alturas de corte que representen exclusivamente una clase del%Kht. Lo anterior puede debersea que los %Kht de una raíz dependen a su vez de los diámetros, las alturas y las Kh (resistenciasindividuales) que puedan presentar las otras raíces y el número de raíces que integran laresistencia equivalente que se da entre los individuos. El no encontrar diámetros y/o alturas de lasraíces que representen una clase del %Kht en particular, indican que las variables posición ynúmero de raíces concuerdan más adecuadamente con las cuatro clases del %Kht (muy alta, alta,
media y baja) propuestas en este estudio.
Recomendaciones generales para el manejo sostenible en HS.Las raíces de los individuos con raíces únicas y la combinación en individuos con dos raícespresentaron un %Kht = 100%. En términos de eficiencia hidráulica es lógico pensar que el total deraíces que tenga un individuo garanticé el total del suministro de agua para la planta. El efecto quetendría el corte de la única o todas las raíces en un individuo tendría como consecuencia su muerte.Lo anterior concuerda con diferentes estudios que al aplicar altos porcentajes de cosecha > al 80%,los efectos sobre los individuos fueron negativos (altas mortalidades y baja producción de nuevasraíces). Por ejemplo en la amazonia Guyanés, se observó en H. flexuosa la muerte de todos losindividuo a los que se les cosecharon el 100% de las raíces y un serio estrés el cual incluía caída deramas y hojas cloróticas cuando había cortes del 80% (Hoffman 1997), por su parte Romero (1994)encontró a los dos meses en H. spruceana mortalidades del 95% cuando todas las raíces fueronremovidas.El %Kht teórico que se le quitaría a la planta al cosechar alguna de las raíces puede variarampliamente, por ejemplo el%Kht de cada una de las raíces en individuos con dos raíces varió entreel 22 al 78 % para H. flexuosa y entre 28 al 72 % para H. macrophylla. El efecto de la cosecha de lasraíces sobre individuos de HS ha sido evaluado a partir del número de raíces removidas porindividuo y/o árbol hospedero. Este planteamiento experimental trae como supuesto que cada raízde un individuo transporta el mismo flujo de agua, ej. un individuo con dos, tres o cuatro raíces, alcosechársele una sola raíz, siempre se les estarían quitando un porcentaje del 50%, 33.3% y del 25% respectivamente (Ver Hoffman 1997; Romero 1997; Plowden 2001; Plowden et al 2003;Balcázar-Vargas y van Andel 2005; Rivera 2008). Este estudio sugiere que los porcentajes decosecha aplicados en otros experimentos, no corresponden necesariamente a los de la contribuciónen porcentaje de cada raíz sobre la resistencia equivalente del total de raíces en un individuo, ya
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que asumen erróneamente porcentajes iguales en el transporte de agua para cada raíz, debido aque no se han tenido en cuenta las diferencias morfológicas (Dsc y Abr) y sus consecuenciasfisiológicas que derivan del incremento acropétalo de los órganos en HS. Lo anterior puede ser unade las cusas para que al disminuir los porcentajes de cosecha (< al 80%), comiencen a evidenciarseuna alta variabilidad en los resultados dentro y entre los estudios. Duringan (1998) encontrórangos de mortalidad que variaron entre un 17 hasta un 83% por sitio muestreado bajointensidades de cosecha similar. Entre estudios, al ser cosechados el 50% de las raíces, Hoffman(1997) observó ocasionalmente señales de estrés, y Romero (1994) evidenció que ninguna plantamurió. Además de las diferencias morfológicas y funcionales de las raíces que se presentan en unindividuo, las variaciones en los resultados también pueden haberse acrecentado por otrosfactores, como la época del año en la que se cosecharon las raíces (Plowden 2001, Plowden et al2003) y el tipo de cosecha realizada (cortando o halando la raíz) (Baluarte y Castillo 2001).Nosotros planteamos que al cosechar bejucos que se encuentre en una menor clase del %Kht, elefecto teórico aumentaría su probabilidad de sobrevivencia y disminuiría las señales de estréssobre el individuo. En este sentido la recomendación lógica que garantizaría una menorperturbación sobre los individuos sería cosechar raíces con %Kht< 25%. Este trabajo encontró queestas raíces corresponden a raíces de posiciones bajas en individuos con mayor número de raíces(tres y cuatro raíces). Sin embargo las raíces más bajas y menos anchas de los individuos no son lastradicionalmente cosechadas, ya que estas no presentan las características adecuadas para serusadas (Balcázar-Vargas y van Andel 2005).Los bejucos que se encuentran en la clase media (50< %Kht ≥ 25) serían los siguientes que serecomendarían para ser cosechados. Esta clase se encontró en mayor proporción en nuestroestudio, representados principalmente por las raíces más bajas de individuos con dos raíces y lasraíces altas de individuos con tres y cuatro raíces. Teniendo en cuenta las características que unaraíz debe tener para que sea usada (Según Balcázar-Vargas y van Andel (2005), raíces largas yanchas que garantizan una mejor flexibilidad y poca presencia de nudos), nosotros pensamos quecosechar las raíces más altas de individuos con mayor número de raíces, puede ser una alternativaintermedia que probablemente ayude a disminuir el efecto negativo sobre los individuos.Al ser las HS y en particular el género Heteropsis plantas típicas de los bosques primarios, muysensibles a los cambios de luz y temperatura de los ambientes (Baluarte y Castillo 2001; Plowden2001; Plowden et al 2003; López-Portillo et al 2000), y que por esta razón la mayoría de los autoresconcuerden que no se deben realizar cosechas superiores al 50%, ya que traería consigo una altamortalidad a nivel de los individuos (Balcázar-Vargas y van Andel 2005), en este estudio asumimosuna posición conservadora. Por lo tanto recomendamos que se abstenga de cosechar una o dosraíces que en su conjunto correspondan a una participación del Kht ≥ 50% (clase alta y muy alta).Adicionalmente, recomendamos abstenerse de cosechar más de una raíz por individuo cuandoestos tengan hasta cuatro raíces aéreas, ya que la mayoría de los casos al combinar dos raíces porindividuo pertenecieron a %Kht de la clase alta, y que los casos encontrados en la clase media (Kht <al 50%), corresponden a las raíces más bajas de los individuos con cuatro raíces, las cuales
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seguramente no tienen las características comerciales para ser usadas. Es importante aclarar, quedebido a la disminución del %Kht que se observó en este estudio al aumentar el número de raíces enun individuo, es posible que se encuentren individuos con un mayor número de raíces, los cualespuedan ser aptos para cosecharles más de una raíz. En la amazonia se han observado individuos de
Heteropsis spp hasta con 12 raíces aéreas (Balcázar-Vargas 2013). Finalmente, nosotros esperamosque las recomendaciones generales planteadas en este estudio al ser supuestos teóricos, seansometidas a evaluaciones experimentales que determinen el efecto de la cosecha a nivel delindividuo, a partir de las clases del %Kht sugeridas dependiendo su posición y el número de raícesque tienen los individuos.
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CONSIDERACIONES Y RECOMENDACIONES FINALESLa arquitectura hidráulica de Hemiepífitas Secundarias y sus consecuencias ecológicas han sido muypoco estudiadas. Hasta donde sabemos solo en el estudio de López-Portillo et al (2000) secaracterizaron algunos rasgos hidráulicos de la especie Monstera acuminata, con el objetivo decomprender las diferencias de esta especie comparándolo con otros ciclos de vida como lianas, árboles,palmas, entre otros. El presente trabajo, “Ecología funcional de raíces aéreas absorbentes del Yare
(Heteropsis spp (Kunt)) en bosques de tierra firme de la Amazonia Colombiana”, es un nuevoaporte para el entendimiento de la arquitectura hidráulica de un género particular de hemiepífitassecundarías, utilizado ampliamente en la Amazonía, y que en la actualidad es considerado un productoforestal no maderable con un alto valor comercial (Cárdenas y López 2000; Baluarte y Castillo Torres2001; Plowden 2001).El primer capítulo de este trabajo, evaluó las diferencias inter-específicas entre tres especies del genero
Heteropsis (Kunt), la relación que tiene el número de raíces de un individuo con los rasgos hidráulicos, ycaracterizó las variaciones en forma y función que presentan las diferentes raíces aéreas dentro de unindividuo. En esta sección se encontró que las raíces de especies de (sub-)dosel (H. macrophylla y H.
flexuosa) son más gruesas e hidráulicamente más eficientes que la especie de sotobosque H.
oblongifolia. De igual forma, a medida que las raíces brotan a mayores alturas del tallo ortotrópico enun individuo, independientemente de la especie, estas tienden a ser más gruesas he hidráulicamentemás eficientes. Nosotros sugerimos que este patrón tanto a nivel inter e intra específico, es uno de losrasgos adaptativos que permite sostener mayores demandas fotosintéticas y transpirativas, alencontrarse especies y/o individuos en posiciones más altas del bosque. Adicionalmente encontramosque el número de raíces es un factor “secundario” para explicar la eficiencia hidráulica total de lasraíces, siendo mucho más importante el incremento en área transversal total de la raíces.El segundo capítulo basa su pregunta en los resultados del primer capítulo, teniendo como intenciónreplantear los criterios y supuestos asumidos por otros autores para evaluar el efecto de la cosecha delas raíces aéreas de Heteropsis spp, y sugerir algunas recomendaciones generales para el manejosostenible de las mismas. Al saber que la eficiencia hidráulica de las raíces más gruesas y altas de unindividuo de Heteropsis spp es mayor, nos preguntamos, ¿Cuál es la contribución (en porcentaje = %Kht)de cada una de las raíces que tiene un individuo, sobre la conductividad hidráulica total de todas susraíces (%Kht = 100%) en dos especies útiles del género Heteropsis? Nosotros encontramos para todoslos casos (individuos con 2, 3 y 4 raíces), que las raíces que brotan a una mayor altura presentaronvalores medios más altos en el %Kht, los cuales pueden llegar a presentar diferencias significativas enindividuos con igual número de raíces. Este resultado, nos sugiere que es importante dejar de asumirque en las HS cada raíz tiene la capacidad de transportar el mismo volumen de agua en un individuo,
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como lo han hecho diferentes autores al evaluar los efectos de la cosecha de las raíces de Heteropsis spp(Ver: Romero 1994; Hoffman 1997; Duringan 1998; Plowden 2001; Rivera 2008).Asumiendo una posición conservadora, sugerimos como recomendaciones generales: 1) evitar el cortede todas las raíces de un individuo, ya que esto traería como consecuencia la pérdida del 100% de laconductividad hidráulica total (Kht) y por ende la muerte inminente del individuo. 2) Abstenerse decosechar una o dos raíces que en su conjunto presenten %Kht ≥ al 50%, es decir, la raíz más alta deindividuos con dos raíces, y evitar la cosecha de dos raíces de individuos hasta con cuatro raíces aéreas.3) Sugerimos que cosechar las raíz más alta de individuos con mayor número de raíces (para esteestudio individuos con tres y cuatro raíces), puede ser la alternativa intermedia que probablementeayude a disminuir el efecto teórico negativo sobre los individuos (%Kht ≤ al 50%), y permita cosecharraíces con características adecuadas para su uso (Figura 1 y, Figura 2). Finalmente se indica, que debidoa que se observó una disminución del %Kht de las raíces a medida que aumenta el número de raíces enun individuo, es posible que se encuentren individuos con gran número de raíces (> de 4 raíces), quepuedan ser aptos para cosecharles más de una raíz.Por último, nosotros esperamos que las recomendaciones generales planteadas en este estudio al sersupuestos teóricos, sean sometidas a evaluaciones experimentales que determinen el efecto de lacosecha a nivel del individuo, a partir de las clases del %Kht sugeridas (muy alta, alta, media y baja)dependiendo su posición y el número de raíces que tienen los individuos.
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Figura 1: Esquema de las recomendaciones para la cosecha de raíces en individuos con una, dos y tres raíces aéreas. Obsérvese en letra el porcentaje promedio del Kht y los
valores mínimos y máximos calculados. En verde raíces que se pueden cosechar, en amarillo raíces con un promedio del Kht < 50%, pero con valores máximos que lo superan, y
en rojo raíces que no se recomienda su cosecha. El esquema no muestra el incremento acropétalo del tallo, ni las diferencias en diámetro de las raíces en un individuo.
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Figura 2: Esquema de las recomendaciones para la cosecha de raíces en individuos con cuatro raíces aéreas. Obsérvese en letra el porcentaje promedio del Kht y en parentecis
los valores mínimos y máximos calculados. En verde raíces que se pueden cosechar, en amarillo raíces con un promedio del Kht < 50%, pero con valores máximos que lo
superan, y en rojo raíces que no se recomienda su cosecha. El esquema no muestra el incremento acropétalo del tallo, ni las diferencias en diámetro de las raíces en un
individuo.
